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INTRODUCTION
Desde que BERNIS (1954) publicara el primer trabajo sobre biogeografia 
o rn ito lô g ica  cu a n tita t iva  de la  Peninsula Ibérica, varies autores han 
estudiado descriptivamente la  composiciôn o rn ito lô g ica  y la  densidad 
de especies en ampli as areas de Espena (ver por ejemplo GONZALEZ 1976, 
TELLERIA 1980, HARO y VARGAS 1981, BONGIORNO 1982, POTTI 1985). Sin 
embargo, a pesar de la gran cantidad de informaciôn que han aportado 
estos trabajos, hasta ahora aun no se ha abordado la tarea de analizar 
las relaciones existentes entre la  avifauna y estructura de la vegetaciôn 
en nuestro pais (ver no obstante BONGIORNO 1982). La compression de 
los patrones de dispersion de las aves en re laciôn con la estructura 
f is ic a  del medio es de suma importancia a la  hora de valorar el impacto 
que las actividades humanas sobre el paisaje tienen sobre los niveles 
poblacionales de las aves (ver para una serie de ejemplos CAPEN 1981). 
Desde que HILDEN (1965) postulase que la  d is tr ib uc iôn  de las aves y 
sus niveles poblacionales vienen in f lu id o s  por la estructura de la vegeta­
ciôn, varios autores han modelizado las variaciones en la densidad de 
las especies y la organizaciôn de sus comunidades encontrando que el 
fenômeno de la  d is tr ib uc iôn  de la  avifauna es altamente predecible (ver 
no obstante WIENS 1984 para areas estepâricas de gran impredecibilidad 
ambientai).
Considerando la fue rte  base conceptual existente hoy en dia referente 
a las relaciones existentes entre avifauna y estructura de la vegetaciôn 
(por ejemplo CODY 1985) y su potencial de ap iicab il idad  al manejo de 
las poblaciones de aves (por ejemplo CAPEN 1981 y trabajos al 11 resehados), 
el présente trabajo abordarâ el estudio de la avifauna del Pals Vasco 
a t lâ n t ico  desde una perspectiva de ana lis i s de las asociaciones entre
aves y medio ambiente.
Para e l lo  se efectuarân très  aproximaciones (con sus d iferentes metodo- 
loglas asociadas) al estudio de la  d is tr ib uc iôn  de las aves: dispersiôn 
en paisajes, habitat y nicho (ver CAREY 1981 para la de f in ic iôn  de estos 
très  n ive les ). En primer lugar se abordarâ el problema de los niveles 
poblacionales de las aves en todo el ârea de estudio, asi como una caracte- 
r izac iôn de las ornitocenosis que pueblan los princ ipa les medios de 
la  regiôn. Para comprender mejor a que variables ambientai es responden 
las aves a la  hora de d is t r i  buirse, se re cu rr irâ  a técnicas de anal i si s 
m u lt iva rian te  (Analis i s de las Componentes Principa les, correlaciôn 
parcia l y corre laciôn y regresiôn m u lt ip le ; ver por ejemplo NIE âL- 
1975 y CAPEN 1981) que ademâs permitirân modeliza r las variaciones de 
abundancia de cada especie y de los parâmetros descriptores de sus o rn i to ­
cenosi s. Esta primera aproximaciôn tendra un carâcter puramente d e s c r ip t i ­
ve observacional que darâ lugar a efectuar ana lis i s mâs d e ta i l  ados con 
grupos de especies pa rticu la res y formaciones vegetales que por sus 
ca rac te r is t icas  ambientai es planteen problèmes de in terés sobre los 
patrones de organizaciôn de las comunidades de aves (CAPITULO 1).
En el CAPITULO 2 se estudiarân desde una perspectiva pseudosucesional, 
manteniendo f i j o  el tiempo (mismo ano de muestreo) y variando el espacio, 
las variaciones que se producen en la  organizaciôn de la  ornitocenosis 
ligada a las repoblaciones de Pi nus radiata del Pals Vasco a t lâ n t ico . 
De las relaaciones avifauna-estructura de la vegetaciôn se extraerân 
conclusiones aplicables a la gestiôn de las repoblaciones para que sean 
un medio mâs ôptimo para las aves.
En los CAPITULOS 3 y 4 se analizarân los patrones de organizaciôn
de las ornitocenosis asociadas a dos medios ambientalmente muy contrastados: 
campinas de los val les (con c lim ato log ie  muy predecible y con "recursos" 
estructura les l im itan tes  -setos, por ejemplo- ) y landas montanas (matorrales 
y pastiza les; ambientalmente inestables y sin "recursos" estructurales 
l im ita n te s ) .  Se estudiarâ la selecciôn de habitat de las especies a una 
escala in tra -p a isa je  y el grado de predecib ilidad de la  estructura de la 
vegetaciôn en la  determinaciôn de la abundancia de las especies y riqueza
y diversidad de sus comunidades.
En el CAPITULO 5 se abordarâ el estudio del hâb ita t de las especies 
ligadas a las campinas durante el inv ierno, y de los patrones de organizaciôn 
de sus ornitocenosis, lo cual pe rm itirâ  conocer el grado de constancia 
estacional en la estructura de las comunidades de aves. A p a r t i r  de este
cap itu le  y los très si gui entes, esta tes is  doctoral in c id i râ  mâs en el estudio
del papel de la  competencia como fac to r  in fluyente  o déterminante de la
d is tr ib u c iô n  de las aves. Ademâs de la estructura de la vegetaciôn, ^ in f luye  
la presencia de otras especies en los model os de d is tr ibuc iôn  y comportamiento 
de las aves?. Para testear esta cuestiôn en el CAPITULO 6 se estudiarân 
las estrategias de uso del espacio (nicho espacial) de especies insectivoras 
foresta les  ligadas en su alimentaciôn a los ârboles. El anâ lis is  m u lt ivarian te  
de su uso del espacio perm itirâ  conocer cuales son las pr inc ipa les dimensiones 
que configuran sus nichos, asi como la contribuciôn de estas a la segregaciôn 
in te re sp e c if ica . A través del empleo de modelos neutres ( t ip o  de simulaciones 
de Monte Carlo) se analizarâ en que dimensiones las especies se segregan 
mâs de lo que cabria esperar por azar, y por tanto en cuales se puede manifes­
te r  el efecto de la competencia. En el CAPITULO 7 se estudiarâ el fenômeno 
de selecciôn de especies arbôreas por parte de las aves, habitualmente
desatendido en los anâ lis is  avifauna-estructura de la vegetaciôn (por ejemplo 
RICE ^  ^  1984). Por u ltimo, el CAPITULO 8 presentarâ una perspectiva 
de anâ lis is  ecomorfolôgico a la comprensiôn de los patrones de d is tr ibuc iôn  
de las especies a través de su uso del espacio. Permitirâ ademâs testear 
la  contribuciôn de la  competencia in te respec if ica  a la segregaciôn ecolôgica 
de las especies.
Tras cada cap itu le  se enunciarân, a modo de conclusiones, las ideas 
mâs importantes emanadas de las d iferentes partes de la te s is ,  que han 
de ser entendidas* como un conjunto de désarroi los tendantes a la  comprensiôn 
de la dispersiôn de las aves en el espacio desde diferentes escalas (regiôn, 
hâbita t y n icho ).
5CAPITULO 1
AVIFAUNA ESTIVrt. DEL PAIS VASCO ATLANTICO: MODELIZACION DE SUS
RESPUESTAS A UN AMBIENTE HETEROGENEO
INTRODUCCION
Desde que BERNIS (1954) publicase el primer traba jo sobre biogeogra­
f i a  cu a n tita t iva  en aves de la  Peninsula Ibérica numerosos autores han 
estudiado las comunidades de aves asociadas a varios tipos de formaciones 
vegetales durante el periodo reproductor (ver por ejemplo referencias en 
TELLERIA et a l.  1983 y POTTI 1985a y 1987). Esta v is ion estâ tica  de la 
d is tr ibuc iôn  de las aves en el tiempo fundamentalmente ha tenido un carâcter 
observacional meramente descrip tivo  que sôlo ha proporcionado, a través 
del empleo de d iferentes metodologias poco comparables, datos referentes 
a la composiciôn de las ornitocenosis y densidad o abundancia re la t iv a  
de c ie rtas  especies. No obstante, la acumulaciôn de censos para diferentes 
medios ha permitido efectuar revisiones y anâ lis is  de conjunto que han 
proporcionado ideas interesantes sobre biogeografia de grupos concretos 
a nivel de la Peninsula Ibérica (CARRASCAL 1985, JORDANO 1985, SANTOS y 
TELLERIA, 1985 POTTI 1985c 1987). Sin embargo, en todos estos estudios 
(con la excepciôn de BONGIORNO 1982 ) se ha pasado por a lto  la  estructura 
f is ic a  del medio (principalmente estructura de la  vegetaciôn) y no se ha 
abordado su re lac iôn con la densidad de las especies y organizaciôn de 
sus comunidades.
Desde que MACARTHUR y MACARTHUR (1961) enunciase la re laciôn d irec ta  
entre diversidad de aves y complejidad v e r t ica l de la estructura de la 
vegetaciôn, y HILDEN (1965) postulase que la estructura de la vegetaciôn
desempeha un papel muy importante en la determinaciôn de la d is tr ibuc iôn  
de las aves, numerosos autores han encarado la re laciôn avifauna-vetaciôn 
desde m ult ip les puntos de v is ta  (ver CODY 1985 y trabajos a l l i  presentados). 
Este t ip o  de trabajos permiten comprender los requerimientos de las aves 
al d is t r ib u irs e  (selecciôn de hâb ita t)  y modeliza r sus variaciones de abun­
dancia, con lo cual es posible predecir la in f luenc ia  que la gestiôn humana 
del paisaje (a través de modificaciones en la vegetaciôn) t iene sobre las 
aves (ver por ejemplo CAPEN 1981 y los trabajos a l l i  presentados).
Por tan to, considerando la ausencia generalizada en Espana de estudios 
que aborden la re laciôn aves-vegetaciôn, y la fue rte  base conceptual y 
empirica hoy dia existente en este tema, el présente trabajo analizarâ 
los si gui entes aspectos:
- descripciôn de la avifauna (composiciôn y densidades) asociada a los 
grandes t ipos de paisajes del Pais Vasco a t lâ n t ico
- impacto que las actividades humanas sobre el medio han tenido sobre 
las aves (a escala regional)
- patrôn de d is tr ibuc iôn  de los migrantes transaharianos
- respuesta de las especies a las variables ambientales (geomorfolôgicas 
y de estructura de la vegetaciôn)
- variaciôn de la estructura de la ornitocenosis con la estructura f is ic a  
del paisaje
- predecib il idad de la d is tr ib u c iô n  de las aves; modelizacinés
AREA DE ESTUDIO
El ârea de estudio se loca lize  en el norte de la Peninsula Ibérica dentro
del Pais Vasco a t lâ n t ic o .  Esta regiôn pertenece al dominio b ioc lim âtico  
Eurosiberiano (RIVAS-MARTINEZ 1981) caracterizado por elevadas p re c ip ita -  
ciones y temperaturas suaves, lo cual détermina la  ex is tenc ia  de una vege­
taciôn fo re s ta l ca d u c ifo l ia .  Estâ cons titu ida  por numerosos macizos monta- 
nosos de mediana a l t i t u d  (mâxima a ltu ra  1544 m en el pico Aketegui) separados 
por profundos y estrechos val les por los cuales discurren r io s  que v ie rten  
sus aguas al mar Cantâbrico. En la  zona costera existen val les , con lomas 
de pequena entidad, mâs extensos. Los muestreos se han efectuado en 18 
zonas representativas de las ca ra c te r is t ica s  geomorfolôgicas y b ioc lim âticas 
del ârea de estudio (ver Figura 1-1).
Todos los muestreos (avifauna y es truc tu ra  de la  vegetaciôn se efectuaron 
durante Mayo y los 15 primeros dias de Junio de 1985 coincidiendo plena- 
mente con la  época reproductora. Los meses de muestreo fueron meteorolô- 
gicamente normales, aunque caracterizados por una elevadas precip itac iones 
durante los 20 primeros dias de Mayo. Durante el inv ierno previo (del 1 
al 20 de Enero de 1985) un temporal f r i o  polar cubriô toda la  regiôn de 
nieve desde el n ive l del mar, descendiendo las temperaturas en los val les 
hasta a -10°C. Este temporal causô importantes mortandades de aves en especies 
sedentarias (especialmente Erithacus rubecula, Turdus merula, T_' philomelos. 
C is t ic o la  j u n c id is . Troglodytes trog lody te s ; datos in é d ito s ) ,  lo  cual se 
re f le jô  en unas abundancias durante la  primavera mâs bajas que los "normal" 
(datos inéd itos  y A. Galarza, observaciones personales).
Atendiendo a la  c la s i f ic a c iô n  c lim ato lôg ica  de PAPADAKIS (en ELIAS y 
RUIZ 1977) la zona costera (hasta los 400 m.s.n.m. aproximadamente) es ta r ia  
caracterizada por un régimen térmico maritimo câ lido , con temperaturas 
médias invernales de unos 10°C y unas médias de las minimas invernales
de unos 5°C; durante el verano las temperaturas médias son de 17-20°C con 
unas médias mâximas de 33°C. Por otro lado, las zonas montanosas (por encima 
de los 800 m.s.n.m.) presentan un régimen térmico tempi ado câ lido con médias 
invernales de unos 2°C (médias de las minimas de -1°C) y estiva les de 
13 -15°C (médias de las maximas de 27°C). Aunque todos los inviernos nieva 
varias veces por encima de los 600 m de a l t i tu d ,  la nieve nunca permanece 
en las cumbres mâs altas a lo largo de todo el periodo invernal, ya que 
desaparece al cabo de pocos dias debido a la I lu v ia .  Las precip itaciones 
son de aproximadamente 1250 mm/ano en los val les (algo in fe r io re s  en los 
tramos costeros con unos 1100 mm/ano) y de unos 1500 mm/ano en las âreas 
montanas. Estos niveles de p rec ip itac iôn  caracterizan a la regiôn de clima 
hûmedo (c la s if ic a c iô n  de PAPADAKIS). Para mâs deta lles c limatolôgicos respecte 
al ârea de estudio ver datos en ELIAS y RUIZ (1977).
La vegetaciôn de la regiôn originaTmente estaba constitu ida  por hayedos 
sv lv a t ic a ) en las zonas a ltas (por encima de los 500 m.s.n.m. hasta 
las cumbres) y robledales (fundamentalmente Quercus robur) en las zonas 
submontanas y de val les. En las zonas costeras y bajas del in te r io r  se 
asientan sobre sustrato rocoso ca lizo  encinares de Quercus i l e x . Los roquedos 
y pastos montanos propiamente dichos debieron tener una extensiôn muy reducida 
al estar cubiertos, al menos parcialmente (a juzgar por ârboles testigos 
hoy ex is ten tes), por hayas. Los cursos de agua estaban bordeados por r i p i -  
s ilvas de a lisos , fresnos y avellanos (Alnus q lu t inosa , Fraxinus excels io r 
y Corvlus ave l1ana) . Actualmente, y debido a la ta la  de los bosques autôctonos 
(para carbôn vegetal y madera), creaciôn de âreas agricolas (prados de 
siega arbolados) y pastos extensivos en âreas montanosas y la plantaciôn 
de coniferas exôticas para la ind us tr ia  papelera (esoeialmente Pi nus ra d ia ta ). 
el paisaje es un mosaico de formaciones vegetales d is t in ta s  (autôctonas
y a r t i f i c i a l e s ) . Asi, hoy dia pueden d is t in gu irse  los s ie te  t ipos de paisa­
jes si gui entes:
- Roquedos montanos: por encima de los 800 m de a l t i tu d ;  desprovistos 
de vegetaciôn arbôrea y con fue rte  pendiente.
- Landas montanas: pastos de Festuca ovina, brezales de Erica cinerea 
y Cal 1una vulqar is  y to ja le s  de Ulex qa l l i i ; situadas por encima 
de los 800 m.s.n.m. y completamente deforestadas. Se u t i l iz a n  como 
pastos de verano para ganaderia extensiva (ovejas, caballos y vacas).
- Landas colinas: matorrales de Erica yagans. Erica t e t r a l i x . Erica 
scoparia  y Ulex europaeus en d iferentes estados de degradaciôn por 
el fuego, pastoreo abusivo y ta la  de pinares. Son el resultado de 
la  ta la  de repoblaciones de Pinus radiata y posterio r descanso del 
monte. Son u t i l izadas  como pastizales de caballos y vacas. Situadas 
por debajo de los 500 m.s.n.m.
- Campinas: paisaje agrico le abierto constitu ido fundamentalmente por 
prados de siega y algunos huertos. Las diferentes porpiedades estân 
separadas por setos de ârboles caducifo lios con d ife ren te  grado de 
désarroi lo .  Dentro de este t ip o  de paisaje se han inc lu ido  los es- 
casos sotos f lu v ia le s  que aun quedan en la regiôn y atraviesan 
siguiendo los cursos de los r ios  las âreas agricolas de los val les 
situados por debajo de los 400 m.s.n.m.
- Pinares de Pinus radi ata: se loca lizan desde el nivel del mar hasta 
los 600 m.s.n.m. Presentan d iferentes estados de crecimiento y d is ­
t in ta s  densidades de arbolado como consecuencia de las prâcticas 
se lv ico las . Los turnos de explotaciôn oscilan entre los 15 y 25 ahos. 
Los pinos no suelen superar los 22 m de a ltu ra  en las plantaciones 
mâs maduras.
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- Hayedos: situados por encima de los 600 m.s.n.m. Presentan d is t in to  
grado de désarro ilo , densidad de arbolado, cobertura de matorral 
y presencia de robles atendiendo a su a l t i t u d ,  exposiciôn y t ip o  
de suelo.
- Robledales: los escasos robledales que aun quedan en el Pais Vasco 
a t lâ n t ic o  presentan un a lto  grado de degradaciôn, con lo que no ha 
sido posible muestrear formaciones cercanas a la etapa climax. Las 
masas estudiadas se local izan entre los 500 y 700 m.s.n.m. y estân 
constitu idas fundamentalmente por Ouercus robur.
No se han estudiado los encinares costeros debido a que su fisiognomia 
(masas de vegetaciôn cerradas -con Rubus spp.- impénétrables) impedia el 
uso de los métodos de muestreo u t i l iza d o s . No obstante, su escasa exten­
siôn en la regiôn no modifica los patrones avifauna-estructura de la ve­
getaciôn obtenidos a p a r t i r  de 1 a^ restantes formaciones vegetales. P.ara 
mâs de ta lles  sobre la vegetaciôn de esta zona ver BELLOT (1978) y CATON 
y URIBE-ECHEBARRIA (1980).
METODOS Y ANALISIS
Para el muestreo de la avifauna se u t i l i z ô  el método del tax i ado con 
bandas de 25 m a cada lado del trayecto (JARVINEN y VAISANEN 1975, TE­
LLERIA 1978, 1986), compartimentando la superfic ie  censada en unidades
de 2,5 ha (50 m x 500 m) atendiendo a su homogeneidad f l o r i s t i c a  y estruc- 
t u r a l . Dentro de cada unidad de 2,5 ha se establecieron cinco parcelas 
c ircu la res  de 25 m de radio (0,2 ha cada parcela) donde se muestreô la 
estructura de la  vegetaciôn, la a l t i tu d  sobre el n ivel del mar y la pen­
diente del terreno. Con excepciôn de la a l t i tu d  (medida con a lt im etro
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0 sobre mapas de escala 1: 50.000, 1: 100.000) el resto de las variables 
ambientales se midieron visualmente de modo aproximado previo entrena- 
miento. Las coberturas (expresadas en %) se estimaron siguiendo el método 
propuesto por PRODON (1976), poniendo especial énfasis en la determinaciôn 
de los bajos val ores de cobertura ( in fe r io re s  al 25 %), ya que en las 
relaciones avifauna-estructura de la vegetaciôn es muy importante la pre­
sencia de un estrato (p. e j .  herbâceo, arbustivo, etc) mâs que su cober­
tura (aunque sea escasa; ver por ejemplo PRODON y LEBRETON 1981). Las 
a ltu ras médias se estimaron en metros. El numéro de troncos de ârboles 
(atendiendo a varias clases de diâmetro a la a ltu ra  del pecho) se estimô 
contando el numéro de pies dentro de la parcela de 25 m de radio. La pen­
diente se estimô de modo aproximado segûn la siguiente escala: 0 (11ano), 
0,5 (ligeramente ondulado), 1 (pendiente suave, <  25%), 2 (pendiente
fue rte , 25-50 %), 3 (pendiente muy fue rte , > 5 0  %). En el Apéndice 1-1 
se muestran las 17 variables consideradas.
Con el propôsito de d é f in i r  "comunidades de aves générales" asociadas 
a los s iete pr inc ipa les tipos de paisaje se han reuni do la gran mayoria 
de unidades de muestreo obtenidas (210) atendiendo a su semejanza y homo­
geneidad e s t ru c tu ra l . El minimo numéro de hectâreas censadas por t ip o  
de paisaje ha sido 20 (8 unidades de 2,5 ha).
La abundancia global de las aves en el ârea de estudio se obtuvo consi­
derando la densidad de cada especie en cada uno de los s ie te  t ipos de 
paisaje y el porcentaje de sup e rf ic ie  que cada uno de e l los  tiene en el 
Pals Vasco a t lâ n t ico  (roquedos: 1,5 %; landas montanas: 15,4 %; landas
colinas: 7,9 %; campinas: 9,3 %; pinares: 60,9 %; robledales: 1,2 %; haye­
dos: 3,8 %). Teniendo en cuenta el porcentaje que ocuparia cada t ip o  de
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paisaje dentro de la region de no haber actuado el hombre ( ta las , cu lt iv o s ,  
e tc . )  se ha calculado la densidad media global h ipo té t ica  de cada especie
en el area de estudio (obtenida a p a r t i r  de los mapas de vegetaciôn po­
tenc ia l ).
A p a r t i r  de las 210 unidades se han dé fin i do 20 medios d iferentes
que pueden s ituarse dentro de unos gradientes estructura les globales in d i ­
catives de la variaciôn ambiental en el Pals Vasco a t lâ n t ic o . Para cada 
uno de estos medios (minimo de 10 ha censadas) se ha obtenido la densidad 
de cada especie y la media de las 18 variables estructu ra les.
Las preferencias médias de hâb ita t de las especies mejor representadas 
se han obtenido mediante la media ponderada de cada variab le  ambiental, 
considerando la densidad de cada especie y el valor de cada variable en
cada una de los 20 medios muestreados. Con la matriz de las preferencias
médias de las especies se efectuô el Anâlis is  de las Componentes Prin ­
cipales (PCA; NIE _et 1975) con el f i n  de s in te t iz a r  los patrones de 
asociaciôn in te respec if ica  en la d is tr ib uc iôn  de las aves y obtener una
aproximaciôn a las dimensiones del nicho espacial de las especies (ver 
por ejemplo SABO 1980, WIENS y ROTENBERRY 1981, JAMES ^  1984).
Los parâmetros ornitocenôticos u t i l izad os  han sido la densidad to ta l
de aves (D; aves/10 ha), riqueza de especies estandarizada a una determi-
nada superfic ie  (Sj@ y ; método de rarefacciôn de JAMES y RATHBUN 1981), 
indice de dominancia ( 10^ ; porcentaje de las dos especies mâs abondantes 
-MCNAUGHTON 1968-), diversidad (H '; expresada en nats -SHANON y WEAVER 
1949-) y densidad y porcentaje de migrantes transaharianos (D^y y %^y).
Se ha u t i l iz a d o  el anâ lis is  de correlaciôn para conocer las asocia-
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clones aves-estructura f is ic a  del medio. A p a r t i r  de la matriz de co rr f-  
laciones simples especies-variables ambientales, se ha realizado el ani- 
l i s i s  de correlaciôn parcial considerando tan solo para cada espece 
aquellas variables con las que se correlacionaba a p < 0 , 1 .  Los valorfs 
y s ign if ica c iôn  de las correlaciones parciales informan de las variables 
que in fluyen directamente sobre las aves y que son déterminantes de >u 
d is tr ib uc iôn  y niveles de abundancia. A continuaciôn se efectuô el anâlis is  
de correlaciôn y regresiôn m u lt ip le  con el propôsito de modeliza r  la vA- 
r iac iôn  de abundancia de cada especie y el porcentaje de varianza qwe 
de esta explican las variables estructura les cuyas correlaciones parciales 
son s ig n if ic a t iv a s  a p <0,1 .
Todos los câlculos estad is ticos y numéricos se han efectuado con pro- 
gramas escritos por el autor de esta tes is  en lenguaje BASIC. Para 1 a 
base teôrica  y p r in c ip ios  matemâticos de los tests  u t i l izad os  ver (NIE 
^  1975, SOKAL y ROHLF 1979, CALVO 1982 entre o tros).
Como Indice de s im i l i tu d  se ha u t i l  izado el de proporciones de REN- 
KONEN (1938).
RESULTADOS
Caracterizaciôn global de la avifauna
En la tab la 1-1 se muestra la  densidad de las especies en los s iete 
grandes tipos de paisajes defin idos. Las âreas rocosas de montaha (R) 
son caracterizadas por Pvrrhocorax qraculus y Phoenicurus ochruros que 
alcanzan aqui sus mayores densidades. Otras especies que presentan elevadas 
abundancias son Prunel1 a modularis y Oenanthe oenanthe. En las landas
umontanas (LM; pastizales y matorrales a mâs de 900 m de a l t i tu d )  Alauda 
arvensis y Anthus spin o le t ta  alcanzan sus mayores densidades. oenanthe 
también tiene en esta formaciôn elevados e fectivos. Anthus t r i v i a l i s  y 
Saxicola torquata son las aves que mejor caracterizan a las landas del 
pi so co lino (LC; argomales y pastizales situados a menos de 450 m.s.n.m.); 
otros pâjaros también abondantes en este medio son 2» modulari s y Emberiza 
c i t r i n e l l a . Las campinas se diferencian ornitolôgicamente de las restantes 
formaciones por un elevado numéro de especies que las caracterizan exclu-
sivamente. Las mâs importantes son las si gui entes: Streptope l ia  f u r t u r , 
Lanius c o l lu r io , Cettia c e t t i , Hioo la i s polyqlo t t a , Muscicapa s t r i  ata, 
Cardueli s c h lo r is . Serinus serinus, Emberiza calandra. Emberiza c i r lu s
y Passer montanus. Las repoblaciones de Pinus rad ia ta  (P) estân habitadas
por especies que también pueblan las masas foresta les caduc ifo lias . No 
obstante Requlus iq nicapi 11 us. Parus a te r . Parus c r i  status y F r inqi l l a  
coelebs son los pâjaros que mayores densidades presentan en los pinares 
de repoblaciôn y que, por tan to, mejor caracterizan a esta formaciôn. 
Respecto a los bosques caduc ifo lios , Phvlloscopus c o l l yb i t a , Phy lloscopus 
bonel1i , Sv lv ia  bo r in , Ficedula hvooleuca, Turdus v isc ivo ru s , Parus caeru- 
leus, Aeqitha los  caudatus, S i t ta  europaea y Pyrrhu la  pyrrhu la  son las 
especies que mejor caracterizan a los robledales (RB), mientras que Co- 
lumba palumbus y Turdus philomelos son las especies que presentan sus 
mayores efectivos en los hayedos (H). Parus pa lu s tr is  es el pâjaro que 
mejor d istingue a hayedos y robledales del rs to  de las formaciones.
Enla f ig u ra  1-2 se i lu s t ra  la s im i l i tu d  porcentual entre los s iete 
t ipos  de paisajes atendiendo a su composiciôn o rn ito lô g ica . Se pueden
d é f in i r  très  tipos fondamentales de ornitocenosis: fo res ta les , medios
desarbolados col inos y medios desarbolados montanos*. Destaca la gran sim i-
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l i t u d  existente entre los pinares (P) y hayedos (H) a pesar de su muy 
d ife ren te  d is tr ib u c iô n  a l t i tu d in a l  y composiciôn f l o r i s t i c a  del arbolado 
y matorra l. La a l t i tu d  sobre el n ivel del mar parece desempehar un papel 
importantisimo en la d is t in c iô n  de los medios desarbolados, habida cuenta 
de las grandes d ife rencias existentes entre sus ornitocenosis. Los medios 
fo resta les (mâs complejos estructuralmente; P,H,RB) son mâs homogéneos 
ornitolôgicamente que los deforestados (LC,C,LM,R; te s t  de la U, p <  0,025) 
a juzgar por sus mayores valores de s im i l i tu d  (valores PS).
En la tab la  1-2 se muestran los valores medios de abundancia global
de las espeacies (Dq ). Dentro del conjunto de los medios te rres tres  del 
Pais Vasco A t lân t ico  (excluidos los encinares, medios f lu v ia le s  y urbanos), 
2  iq nicapi 1 lu s , 2* a te r , 2 *  coelebs, Erithacus rubecula, P. c r i  s ta tus , 
Certhia brachvdactv la , P. modulari s , 2  a t r i c a p i l i a , P. c o l ly b i ta  y Trogl_gdy- 
tes trog lodytes son las mâs abondantes (Dq > 1  ave/10 ha). En general todas 
estas especies son de marcado carâcter fo res ta l lo  cual es consecuencia
del elevado porcentaje de superf ic ie  que los bosques cubren en la regiôn 
(66 %) y la  mayor abundancia media de las especies en los medios fo res­
ta les .
Atendiendo a la densidad que las especies mejor representadas en los
censos debieran tener en la regiôn, considerândola cubierta por formaciones 
vegetales autôctonas (D^ ), puede decirse que 2 i  c o l ly b i ta ,  2 i  bonel1i , 
2  a tr icop i 11 a, 2  b o r in , 2 *  hypoleuca, 2* merula, 2* vi sc ivorus, 2* PÎli" 
lomelos, P. caeruleus. 2  o a lu s t r is , A. caudatus, 2  europaea y 2* Dvrrhu la  
han sido las especies mâs perjudicadas por el manejo de los medios fo res­
ta les autôctonos ( ta la  de hayedo y robledales y creaciôn de pastos, mato­
rra le s ,  campinas y pinares). Por el con tra r io , 2 -  c o l lu r io , Ç. c e t t i ,
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Ji* polyglo t t a , M. s t r ia ta , 2  to rquata , 2  ochruros, 2  oenanthe, £. a te r , 
2  trog lodytes, 2* coelebs, 2- c h lo r is , 2* c i t r i n e l l a , A. cannabina, 2
calandra, 2 - 2 -  c i r l u s , E. c i t r i n e l 1 a y 2 -  montanus han aumentado
considerablemente sus efectivos en el Pais Vasco A t lân t ico . Globalmente,
a nivel de Passeriformes, el balance ha sido de trece especies perjudicadas 
(descenso de efectivos en un 50 % como minimo) fren te  a 18 especies fa -
vorecidas (aumento de un 50 % o mâs).
La avifauna de la regiôn, considerando la extensiôn potencial o r ig ina l 
de sus formaciones vegetales autôctonas, es ta ria  compuesta fundamental­
mente por £. caeruleus, 2* iq nicapi 1 lu s , 2  rubecula, 2  coelebs, 2  euro­
paea, 2* o a lu s t r is , 2  a tr icap i 1 l a , 2  c o l ly b i ta ,  2  brachydacty la , 2
caudatus. 2  b o r in . 2- merula, 2  a te r , 2* bonel 1 i , 2- JïïâJSL Y L* v is c i -
vorus. La diversidad o rn i t ic a  de Passeriformes (teniendo en cuenta tan
solo a las especies bien datadas con datos Dq y Dq ) es mayor si se con­
sidéra la primigenia extensiôn de los medios autôctonos (H'= 2,929) que
en la actua lidad (H'= 2,756).
En la tab la  1-2 se muestran los valores de amplitud de hâb ita t de las
especies (AH; semejanza entre d is tr ib u c iô n  frecuencial en los s ie te  medios 
y su d is p o n ib i l id a d ) . en la Figura 1-3 se i lu s t ra  la  re lac iôn existente
entre amplitud y abundancia. Aquellas especies que mâs ampliamente se 
d istr ibuyen son las que tienen mayores densidades en el ârea de estudio 
(r= 0,778, n= 45, p <0 ,0 0 1 ; corre laciôn entre In Dg y AH). Esto es, la 
d ispon ib il idad  de los hâbitats preferidos por las especies explica en 
buena medida sus niveles de abundancia en el Pais Vasco a t lâ n t ico  (R x
100= 60,5 %).
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Peferencias de habitat de las especies.
Con los datos referentes a las carac te r is t icas  médias del espacio 
ocupado por las 42 especies mâs abondantes, se ha efectuado el Anâ lis is  
de las Componentes Principales. Teniendo en cuenta su claro sentido b io- 
lôgico se han considerado los cuatro primeros factores que en conjunto 
explican el 86,1 % de la variaciôn observada en las preferencias de hâbitat 
de las especies (ver tab la  1-3).
PCI (43,2 % de la varianza) es un gradiente "aumento de la compleji­
dad es truc tu ra l y volumen de la  vegetaciôn", ya que se correlaciona 
positivamente con el desarro llo  del arbolado (hAA, n t l ,  nt2, nt3, ntF, 
ntQ, %tc) y del estrato arbustivo (CHl, CA, CZ) y negativamente con 
la cobertura de herbâceas. Esto es, opone los pastizales y prados, s i tu a ­
dos principalmente en zonas con escasa pendiente (Pte), a los bosques 
(sin d is t in g u ir  en cuanto a la composiciôn f l o r is t i c a )  que por lo general 
ocupan las laderas de montanas. El ' segundo fac to r (PC2; 16,5 %) define 
un gradiente a l t i tu d in a l  (H) que segrega a los dos grupos de especies 
definidos por PCI. Asi, sépara a las especies de lugares deforestados 
que ocupan los sectores mâs âsperos (CR) y elevados de la regiôn (H), 
y a las de los lugares arbolados que ocupan los sectores con mâs riqueza 
de especies arbôreas (nsAA; asociada ademâs con la  abundancia de soto- 
bosque caduc ifo lio ) y desarro llo  v e r t ic a l del estrato arbustivo (hA).
Los dos restantes factores se relacionan con la composiciôn f l o r i s t i c a  
de los bosques. PC3 (14,2 %) opone la ocupaciôn de los pinares (%tc), 
que presentan una elevada cobertura de helechos (CHl), a la de robleda­
les (ntQ) con una elevada cobertura de arbustos (CA; mayoritariamente 
brezos -CB-). Por u ltimo, PC4 (12,2 %) define la ocupaciôn de los hayedos 
(ntF) con un estrato arbôreo r ic o  en especies (nsAA) y un estra to  arbus-
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t iv o  désarroi 1 ado en a ltu ra  (hA) con escasa o nul a cobertura de to jos
(CT).
En la Figura 1-4 se muestra la situacion media de las especies en 
PCI y PC2.
En la tab la  1-4 se muestran los resultados del anâ lis is  de correlaciôn 
parcia l para 32 especies mâs abondantes y mejor datadas. Se han obtenido 
59 correl aciones s ig n if ic a t ic a s  a p ^ 0 , 0 5  (10,24 % de las 576 posibles 
corre laciones), lo cual ind ica que la avifauna de la regiôn selecciona 
ac t i vamente la estructura f is ic a  del medio a la hora de d is t r ib u irs e  
(p <  0,001 ; tes t de la para comparar el porcentaje observado -10,24%- 
con el esperado -5 %-).
Las variables en las que mâs intensamente se efectûa la selecciôn 
(ver n-VS) son la a ltu ra  media del matorral (hA; 11 correlaciones a 
p < 0 , l ) ,  el numéro de especies de ârboles en 0,2 ha (nsAA; 9 correlaciones 
a p <  0,1 ), la  cobertura de zarzas (Rubus spp; CZ), el numéro de troncos
de robles en 0,2 ha (ntQ) y la pendiente del terreno (Pte) (las très
con 8 corre l aciones s ig n if ic a t iv e s  a p <  0,1 ) y la  a l t i tu d  sobre el nivel 
del mar de los medios (H; 7 a p < 0 , l  ).
Para los detalles re la t ive s  a las preferencias médias de hâbitat de 
las especies y las variables que inciden sobre su d is tr ib uc iôn  (selec­
ciôn de hâb ita t) ver tab la  1-4 y Figura 1-4. No se comentan los re su l­
tados obtenidos para cada una de e llas  ya que estas tab las, en uniôn 
de las tablas 1-1 y 1-2, resumen s in té t ic a  pero expresivamente los patrones 
de d is tr ib uc iôn  de las aves y sus niveles poblacionales en el ârea de 
estudio.
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Considerando 1 as variables ambientales que tienen un efecto s ig n i-  
f ic a t iv o ,  a p < 0 , 1 ,  sobre las 32 especies analizadas, en la tab la 1-5 
se exponen los resultados de los anâ lis is  de regresiôn y correlaciôn 
m u lt ip le  con cada una de las especies. En general, las variaciones de 
abundancia de las aves en la  regiôn altamente predecibies, a juzgar por 
los elevados coefic ientes de determinaciôn encontrados (R^.lO O ). Los 
modelos con menor predecibi l idad (menor del 40 %) se han obtenido para 
2  merula. 2- [QâJOT» 2 : serinus. especies ge nera lis tas ampliamente d i s t r i -  
buidas por casi todos los medios del Pais Vasco a t lâ n t ico  (con excepciôn 
de las landas montanas). Por el con tra r io , en P.modulari s . 2* iq n ica­
pi 1 lu s , 2* a tr icap i 1 l a , 2  b o r in . 2 -  ochruros. E. rubecula, 2* a te r ,
2- c r i  s ta tus , 2  europaea, £. coelebs, £. c i t r i n e l l a  y 2- qlandarius 
los modelos de regresiôn predicen mâs del 75 % de la variaciôn observada 
en sus densidades. La media de los coefic ientes de determinaciôn para 
las 32 especies analizadas es del 68,1 %, con lo cual, y teniendo en 
cuenta que estas especies suponen mâs del 95 % de la cuantia de aves
que puebla el Pais Vasco a t lâ n t ic o ,  puede decirse que la d is tr ibuc iôn
de la  avifauna en la regiôn es un fenômeno altamente predecible.
Variaciôn en la estructura de la ornitocenosis.
En la tab la  1-6 se muestran los valores de los parâmetros ornitocenô­
t icos  descriptores de la  estructura de las ornitocenosis ligadas a los 
s ie te  medios defin idos.
Los mayores valores de densidad (D) se alcanzan en los pinares (P)
y robledales (RB) y los menores en los medios rocosos y a rb u s t iv o s .  Los 
hayedos (H) a pesar de su complejidad estructura l y volumen de la vege-
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t a d  on mantienen una comunidad poco densa, equiparable a las campinas 
(C). .
La riqueza (S ^^ ; especies en 20 ha) es maxima en los robledales (RB) 
y campinas (C) y minima en los medios deforestados montanos (R y LM). 
Los hayedos (H) y pinares (P) muestran valores intermedios, siendo no 
obstante mayor en las repoblaciones. Hay que destacar que las campinas, 
a pesar de su simplicidad es tructu ra l mantienen una gran cantidad de 
especies, muy superior a la de otros medios mâs complejos. Las landas 
montanas (LM) a pesar de poseer una estructura de la  vegetaciôn s im ila r 
a la de las landas colinas (LC) tienen una riqueza mucho menor.
El ind ice de dominancia ( ID ^ )  y la diversidad (H') proporcionan un 
mismo patrôn organizativo aunque inverso. Los medios mâs diversos son 
las campinas y robledales, y los menos las landas y roquedos montanos. 
Las landas colinas acogen a ornitocenosis mâs diverses que las montanas.
La densidad de migrantes transaharianos es mâxima en las campinas, 
intermedia en los robledades y landas colinas y minima en hayedos y p i ­
nares. Los medios montanos deforestados (R y LM) presentan menores densi­
dades de estas especies que las landas co linas. En cuanto al porcentaje 
de migrantes en las ornitocenosis (%^y ), los mayores valores se alcanzan 
en los medios deforestados (R, LM, LC y C) y los menores en los foresta les 
(especialmente en las repoblaciones).
La densidad de especies pertenecientes a la categoria biogeogrâfica 
de mediterrâneos (Dj^; VOOUS 1960) es mâxima en las campinas (C) y minima 
en los medios restantes (arbolados o no, montanos o col inos).
En la tab la  1-7 se muestran las correlaciones simples entre los parâ-
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metros que caracterizan la estructura de las orn itocenosis (densidad, 
D; riqueza, dominancia, ID^; diversidad, H'; densidad e importan-
c ia  re la t iv a  de los migrantes transaharianos, ) y las variables
ambientales. Per otro lado, en la tab la 1-8 se exponen los resultados
del ana lis is  de correlaciôn parcia l con estos dos grupos de variables.
La densidad de aves (D; aves/10 ha) se correlaciona pos it iva  y negati- 
vamente con la  cobertura de helechos (CHI), zarzas (CZ), a ltu ra  media 
de los arbustos y arbolado (hA y hAA), numéro de troncos con mas de 10
cm de J2f (nt2 y nt3), numéro de robles (ntQ), proporciôn de coniferas
(% tc )  y numéro de especies de ârboles, e inversamente con la  a l t i tu d
de las parcelas (H). Efectuando el anâ lis is  de corre laciôn parcial se
obtiente que las variables que inciden directamente sobre la densidad 
son, positivamente, la cobertura de zarzas, la a ltu ra  de los arbustos,
el numéro de troncos con mâs de 10 cm de j2T, la cantidad de robles y el 
numéro de especies de ârboles, y negativamente, la  cobertura de herbâ- 
ceas y la a ltu ra  de arbolado. Esto ind ica que la densidad de aves aumenta 
al crecer la biomasa vegetal arbustiva y arbôrea y la  riqueza de especies 
de ârboles. Por otro lado, al ser mayor la cobertura de herbâceas (y
por tanto menor la del estra to  arbustivo) y la a ltu ra  del arbolado (im-
poniendo gran monotonia es truc tu ra l en las masas foresta les densas en 
ârboles debido a que restringen la llegada de la luz al suelo y por tanto 
el désarro ilo  del estrato arbustivo y subarbôreo) menor es la densidad. 
Esto es, las mayores abundancias de aves se alcanzan en el Pais Vasco 
a t lâ n t ico  en bosques estructuralmente muy complejos (estratos arbustivos 
-hA-, subarbôreo y arbôreo -nt2 y nt3-) y r icos en especies arbôreas 
(nsAA). Dado este grado de complejidad, la a ltu ra  del arbolado conlleva 
una disminuciôn de la abundancia. Respecto a la ideotidad de la vegetaciôn.
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destaca la gran importancia de las zarzas (Rubus spp.) y robles (ntQ), 
que deben brindar (a juzgar por su fue rte  seleccion por las aves; ver n- 
Vs en tab la  1-4) unas mayores oportunidades de n id if ica c io n  (sustento en 
arbustos y huecos en ârboles) y alimentaciôn. En conjunto, las variables 
cuyas correlaciones parciales con la densidad son s ig n if ic a t iv a s  a p < 0,1 
explican el 97,42 % de las variaciones observadas en la  abundancia de aves 
(r= 0,987, n= 20, 8 variables, p < 0 ,0 1 ) .  La ecuaciôn que modeliza la densi­
dad es:
D= 17,98 - 0,14.CHb + 0,86.CZ + 14,59.hA - 3 ,35.hAA + 0,55.nt2 +
+ l ,8 8 .n t3  + 0 ,43.ntQ + 14,14.nsAA.
La riqueza de especies (S |^ ;  especies en 10 ha) se correlaciona negati- 
vamente con la a l t i tu d  (H) y p o s it i  vamente con las a ltu ras de los arbustos 
y arbolado (hA y hAA), la densidad de troncos de 10-30 cm de diâmetro (n t2 ), 
la densidad de robles (ntQ) y el numéro de especies arbôreas (nsAA). Efec­
tuando un anâ lis is  de corre laciôn parcia l se obtiene que la a l t i t u d  (ne­
gati vamente) y la riqueza de especies arbôreas (positivamente) son las 
princ ipa les responsables de las variaciones en este parâmetro ornitocenô- 
t ic o .  La siguiente ecuaciôn predice el 81,26 % de las variaciones de la 
riqueza (r= 0,901, n= 20, 3 variab les, p<0 ,0 1 ):
S^ Q= 9,01 - 0 ,2 6 .c z  + 3 ,94 .nsAA - 0,004.H
La dominancia (ID^) se correlaciona inversamente con la a ltu ra  del es­
t ra to  arbustivo (hA) y riqueza de especies arbôreas (nsAA) y directamente
con la a l t i t u d  (H). El anâ lis is  de correlaciôn parcia l informa que sôlo 
se re laciona s ig n i f ic a t i  vamente (p 0,1 ) con la a ltu ra  de los arbustos 
(negativamente) y a l t i tu d  de los medios (positivamente). Esto es, las o rn i-
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tocenosis mâs dominantes (con menor equirreparto de e fectivos de las d is ­
t in ta s  especies que las componen) habitan los sectores montanos y con menor 
désarro ilo  (en a ltu ra ) del estrato arbustivo del Pais Vasco A tlân t ico . 
Estas dos variables predicen el 55,9 % de las variaciones en este parâ­
metro (r= 0,748, n= 20, 2 variables, p < 0 ,0 1 ).
La diversidad (H') sôlo se correlaciona s ign if ica tivam ente  con la a ltu ra
del estra to  arbustivo. Esto es, los medios con mayores diversidades de
aves (mayores riquezas y equirrepartos) son aquellos que presentan un 
matorral bien désarroilado (en a ltu ra ; independientemente de su cobertura). 
El valor p red ic tivo  de las variables ambientales es muy bajo: 37 %
(p <0 ,01 ) .
Respecto a los migrantes transaharianos, son d is t in to s  los resultados 
que se obtienen al- considerar la densidad de estas especies (D^y ) y su 
importancia dentro de la  ornitocenosis (considerando la abundancia del
resto de las especies no migrantes; %^^). La densidad de migrantes se co­
rre lac iona s ign if ica tivamente con la cobertura de herbâceas (CHb) y a ltu ra
de los arbustos (hA) de modo d irec to , e inversamente con la pendiente del
terreno. Esto es, su abundancia dentro del Pais Vasco a t lâ n t ic o  es mayor 
en los lugares llanos (arbolados o no) con un estra to  herbâceo désarroilado 
(gran cobertura) y arbustos a ltos . Mediante el a n â l is is  de correlaciôn
parcial se obtiene que son la cobertura de herbâceas y la a ltu ra  del ma­
torral las dos unicas variables relacionadas con la densidad de migrantes, siendo la
variaciôn de este parâmetro altamente predecible: 63,03 % (r= 0,794,
n= 20, 2 variab les, p <0,01 )
D^y: -3,56 + 0,074.CHb + 5,05.hA
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Por el con tra r io , aunque la proporciôn de migrantes transaharianos se 
correlaciona (correlaciones simples) con s ie te  variables a p <  0,05, ninguna 
ejerce un efecto s ig n i f ic a t iv e  sobre este parâmetro orn itocenôtico al consi- 
derarla independiente (correlaciones parc ia les).
CONCLUSIONES
Aunque el carâcter de este primer cap itu le  es fundamentalmente obser- 
vacional descrip tive , hay algunos hechos que resultan relevantes al con-
s iderarlos a la luz de otros estudios biogeogrâficos régionales. Por tanto, 
las princ ipales conclusiones emanadas de los anâ lis is  precedentes son las 
s igu ientes:
- existen fuertes relaciones entre avifauna y ca rac te r ls t icas  f is ic a s  
del ambiante que se manifiestan en marcadas se lecc iones de hâbitat
por parte de las especies.
- en general, la variaciôn de abundancia de cada especie es un fenômeno
altamente predecible para cuya explicaciôn las variables medidoras 
de la estructura de la  vegetaciôn desempehan un papel muy importante.
- las relaciones encontradas con las variables f is ic a s  ambientales deben 
deben ser consideradas casual es o "pseudocausales", ya que estas
ejercerlan su in f luenc ia  indirectamente (causalmente) a través de
la n id if ic a c iô n ,  alimentaciôn, lugares de marcaje del t e r r i t o r io ,  
etc.
- ex is te  una estrecha re laciôn entre abundancia de las especies y amplitud 
de hâb ita t,  lo cual ind ica que, a nivel regional in te rh â b ita ts ,  los
niveles poblacionales de las especies son resultado de su ve rsa ti l idad
a la  hora de habitar en d is t in to s  ambientes y de la d ispon ib il idad
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de sus habitats seleccionados. Todos estos hechos apoyan la hipôtesis 
de HILDEN (1965) segûn la cual las ca rac te r ls t icas  f is ic a s  del ambiente 
ocupado por una especie (especialmente estructura de la vegetaciôn) 
son de primordial importancia determinando su d is tr ib u c iô n . 
las prâcticas humanas sobre el paisaje ( ta las , cu lt iv e s ,  repoblaciones, 
e tc . )  han perjudicado a unas especies y favorecido a otras, no pudién- 
dose afirmar que sus efectos hayan si do absolutamente negatives. Las 
especies mâs perjudicadas han side las ligadas fundamentalmente a 
los robledales. Considerando la gran importancia que tienen los robles 
en la selecciôn de hâb ita t de las especies y determinaciôn de la es­
truc tu ra  de sus ornitocenosis, se recomienda la  preservaciôn de los 
ultimes robledales existentes en la regiôn, y la no eliminaciôn de 
los robles en estado de regeneraciôn en campihas, landas y repobla­
ciones.
la a l t i tu d  sobre el n ive l del mar es un fac to r  importante distinguiendo 
la ornitocenosis; manifiesta su efecto con mayor fuerza en los medios 
deforestados.
a pesar de su d is t in ta  composiciôn f l o r i s t i c a  y estructura de la  vege­
taciôn las avifaunas ligadas a medios foresta les son mâs similares 
entre si que las asociadas a las formaciones herbâceas o arbustivas 
mâs homogéneas.
los migrantes transaharianos ocupan preferentemente los hâbitats con 
los estratos herbâceo y arbustivo mâs désarroi 1 ados, sin atender a 
la complejidad global de la estructura de la  vegetaciôn (medios ar- 
bolados 0 no).
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Apéndice 1: clave de las variables ambientales u t i l iza d a s .
CR: Cobertura de roca (%)
CHb: Cobertura de herbâceas (%)
CHl: Cobertura de helechos (%)
CA: Cobertura de arbustos (%)
CZ: Cobertura de zarzas (Rubus spp.; %)
CB: Cobertura de brezos (Erica spp. y Calluna vulqa r is ; %)
CT: Cobertura de plantas espinosas (Ulex spp fundamentalmente) 
hA: a ltu ra  media de los arbustos (en m) 
hAA: a ltu ra  media del arbolado (en m)
n t l :  numéro de troncos/0,2 ha de mâs de 2 m de a ltu ra  y menos de 10 cm
de #
nt2: idem del an te r io r pero de 10-30 cm de J2T 
nt3: idem del n t l  pero de mâs de 30 cm de jlf
ntF: numéro de troncos de Faous sv lva t ica  en 0,2 ha (con mâs de 2 m de
a ltu ra )
ntQ: idem pero para troncos de Ouercus spp. 
nsAA: numéro de especies de ârboles en 0,2 ha 
H: a l t i tu d  sobre el nivel del mar 
Pte: pendiente del terreno
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Apéndice 2: Caracterlsticas de los 20 medios considerados. Para las s ig las 
de las variables ver el Apéndice 1.
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Tabla 1-1: Densidad (aves/10 ha) de las especies en Roquedos montanos (R), 
Landas montanas (LM), Landas col inas (LC), Campihas (C), Repoblaciones 
de Pinus rad ia ta  (P), Robledales RB) y Hayedos (H).
ha: hectâreas censadas. Ver Area de Estudio para las ca rac te r ls t icas  
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R LM LC C P RB H
p. ater 12,00 1,50 1,37
P. Caeruleus - - - 0,13 - 8,50 2,17
P. cristatus - - - - 4,38 0,50 1,37
P. major - - 0,40 1,75 0,88 1,00 1,14
P. palustris - - - - 0,25 2,50 2,40
A. caudatus - - - 0,25 1,50 3,00 0,34
S. europaea - - - - - 3,50 0,69
C. brachydactyla - - - - 3,13 2,00 2,51
T. troglodytes - - 1,20 1,00 1,38 0,50 0,46
F. coelebs - - - 0,25 10,50 2,00 4,46
C. carduelis - - - 0,25 - - -
C. chloris - - - 2,88 - - -
S. serinus - - - 1,25 0,13 0,50 -
S. citrinella - - - - 0,38 - -
A. cannabina 0,36 0,68 - 0,50 - - -
P. pyrrhula - - - - - 1,00 -
E. calandra - - 0,80 2,38 - - -
E . cia - - 0,20 - 0,25 - -
E. cirlus - - - 1,75 - - -
E. citrinella - - 1,00 0,88 - - -
P. domesticus - - - 0,38 - - -
P . montanus - - - 2,38 - - -
G. glandsurius - - - - 0,75 0,50 0,11
P. pica - - - 0,25 - - -
P. pyrrhocorax - 0,17 - - - - -
P. graculus 1,45 0,09 - - - - -
C. corone - - - - 0,13 - -
Indeterminados — — 0,20 1,13 1,25 3,50 1.14




S . turtur STT 0,163 0,093
C . palumbus COL 0,133 0,119
C . canorus 0,022
D. major DM 0,242 0,434
J. torquilla 0,012
A. arvensis AA 0,642 0,000 0,326
A. spinoletta AS 0,299 0,011 0,169
A. trivialis AT 0,622 0,000 0,245
M. alba 0,016
M. cinerea 0,012
P. moduiaris PRM 1,647 0,996 . 0,427
P. collaris 0,014
L. collurio LC 0,338 0,000 0,172
L. naevia 0,016
C. cetti CTC 0,093 0,000 0,093
R. ignicapillus RI 8,713 4,586 0,616
P. collybita PHC 1,229 2,223 0,401
P. bonelli PHB 0,024 1,270 0,012
H. polyglotta HP 0,093 0,000 0,093
S. atricapilla SA 1,235 2,228 0,320
S. borin SB 0,138 1,829 0,143
M. striata MS 0,093 0,000 0,093
F. hypoleuca 0,006 0,318
S. torquata ST 0,496 0,000 0,232
P. ochruros PO 0,175 0,049 0,210
0. oenanthe 00 0,345 0,044 0,169
L. megarhynchos 0,023
E. rubecula ER 2,730 3,064 0,500
T. merula TM 0,514 1,512 0,211
T. viscivorus TV 0,027 1,033 0,050
T. philomelos TPH 0,225 0,560 0,230
P. ater PA 7,378 1,432 0,659




p. cristatus PCR 2,725 0,797 0,659
p. major PM 0,786 1,034 0,391
p. palustris PP 0,273 2,428 0,099
A. caudatus AC 0,986 2,024 0,394
S. europaea SE 0,068 2,464 0,050
C. brachydactyla CB 2,026 2,149 0,460
T. troglodytes TT 1,052 0,479 0,526
F. coelebs FC 6,611 2,831 0,674
C. carduelis CC 0,023 0,000 0,093
C. chloris CCH 0,268 0,000 0,093
S. serinus S3 0,201 0,375 0,174
S. citrinella SC 0,231 0,000 0,609
A. cannabina ACC 0,157 0,005 0,262
P. pyrrhula PYP 0,012 0,635 0,012
E. calandra ECA 0,285 0,000 0,172
E. cia ECI 0,168 0,000 0,635
E. cirlus ECR 0,163 0,000 0,093
E. citrinella ECT 0,161 0,000 0,172
P. domesticus 0,035
P. maintenus PMO 0,221 0,000 0,093





Tabla 1-2: Densidad media de las especies en el ârea de estudio (D^;
aves/10 ha) y densidad potencial considerando la  existencia de las 
formaciones vegetales autôctonas en su estado primigenio (Dg' ; aves/10 
ha). Ver Métodos y A nâ lis is . AH: amplitud de hâb ita t.
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A.V. 7,777 2,962 2,555 2,188
% <T  ^ 43,204 16,457 14,192 12,153
43,204 59,761 73,953 86,106
Tabla 1-3: Anâlis is  de las Componentes Principales con la matriz de las 
preferencias de hâbitat de las 42 especies mâs abundantes.
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Tabla 1-4: Resultados del anâ lis is  de correlaciôn parcia l entre variables 
f is ic a s  ambientales y densidad de las 32 especies mâs abundantes en 
el ârea de estudio. Los signos denotan el carâcter pos it ive  o negative 
de la  corre laciôn. ( + ), ( - ) :  p < 0 , l ;  - ,  +: p < 0 ,0 5  - - ,  ++: p <  0,01. 
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Tabla 1-5: Ecuaciones de regresiôn m u lt ip le  para las 32 especies mejor 
d^itadas. D: aves/10 ha. Para el resto de las s ig las ver el Apén­
dice 1.
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R LM LC C P RB H
D 11,64 10,21 16,00 38,25 61,38 54,00 34,17
^20 5,01 6,99 12,63 23,69 17,38 24,13 13,61
ID2 53,13 55,00 48,10 16,50 42,83 23,30 36,68
H' 1,59 1,82 2,23 3,19 2,32 2,97 2,59
^MT 2,91 1,96 5,00 9,13 0,38 5,00 0,80
%MT 25,00 19,17 31,25 24,58 0,62 9,71 2,42
0 0,09 0 5,00 0,13 0,50 0
Tabla 1-6: Densidad (aves/10 ha; D), riqueza (Sgg ; especies en 20 ha), 
dominancia ( ID g ; % de las dos especies mâs abundantes), diversidad 
(H ') ,  densidad de migrantes transaharianos (D^y ; aves/lOha), porcen­
ta je  de migrantes transaharianos (%^y) y densidad de elementos médité 
rrâneos (Dj^) de las ornitocenosi s asociadas a los s ie te  tipos p r in c i­
pales de medios del Pais Vasco a t lâ n t ico .  Para el resto de los sim* 
bolos ver Tabla 1-1.
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D SlO 102 H' ^MT %MT
CR -0,319 -0,358 0,153 -0,090 -0,029 0,237
CHb -0,426 -0,310 0,373 0,286 0,518 0,636
CHl 0,452 0,220 -0,227 -0,201 -0,375 -0,456
CA 0,220 0,198 -0,114 -0,125 -0,271 -0,387
CZ 0,750 0,425 -0,181 -0,069 -0,263 -0,389
CB -0,178 -0,057 0,055 -0,157 -0,273 -0,263
CT -0,311 -0,278 0,142 -0,149 -0,081 0,183
hA 0,575 0,671 -0,586 0,608 0,541 -0,097
hAA 0,716 0,600 -0,440 -0,075 -0,292 -0,631
ntl 0,044 0,020 -0,162 -0,051 -0,203 -0,260
nt2 0,708 0,471 -0,281 -0,069 -0,235 -0,491
nt3 0,490 0,321 -0,136 -0,192 -0,371 -0,524
ntF 0,055 0,138 -0,297 -0,145 -0,284 -0,356
ntQ 0,620 0,598 -0,374 -0,023 -0,027 0,0272
nsAA 0,930 0,835 -0,586 0,327 0,066 -0,502
H -0,472 -0,591 0,635 -0,297 -0,402 -0,101
Pte 0,167 -0,165 0,074 -0,393 -0,486 -0,255
%tc 0,523 0,211 -0,052 -0,142 -0,352 -0,457
Tabla 1-7: Correlaciones simples entre las variables f is ic a s  ambientales 
y los parâmetros descriptores de la estructura de las ornitocenosis 
Ver Apéndice 1 y Tabla 1-6 para las s ig las .
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D Sio ID, H- °MT %MT
CR
CHb -0,403 0,629 0,021
CHl 0,125 0,005
CA -0,273
CZ 0,481 -0,394 0,043
CB
CT
hA 0,596 -0,076 -0,389 0,608 0,635 -0,062
hAA -0,466 -0,007 -0,268
ntl




nsAA 0,496 0,515 0,069 0,047
H -0,369 -0,595 0,576 -0,333
Pte
%tc 0,218 -0,042 -0,124
R^ 0,975 0,819 0,559 0,370 0,630 -—
Tabl a 1-8: Anâlis is  de correlaciôn parcia l entre las variables ambientales
y
2
parâmetros o rn itocenô ticos. R : coe fic ien te de determinaciôn de la
regresiôn m u lt ip le  con las variables cuyas correlaciones parciales









Figura 1-2: Dendrograma de afin idad entre las ornitocenosis ligadas a los 
s ie te  tipos de paisajes. Para las sig las ver Tabla 1-1. PS: ind ice 







Figura 1-3: Relaciôn entre amplitud de hâbita t (AH) y densidad global de 











AVIFAUNA REPRODUCTORA ASOCIADA A LAS REPOELACIONES INDUSTRIALES DE 
PINUS RADIATA: ANALISIS PSEUD06UCESIONAL Y COMPARAI».
INTROOUCCION
Desde la década de los 50 se ha llevado a cabo una amplia campaha de 
repoblacion fo res ta l con coniferas sobre gran parte del t e r r i t o r io  de la 
Peninsula Ibérica (ver ICONA 1979). Una de las zonas que ha sido mas afectada 
por esta p o l i t ic a  fo res ta l es el Norte de Espaha (provincias de Vizcaya 
y Guipuzcoa principalmente), donde las plantaciones indus tr ia les  de Pi nus 
radiata (especie o r ig in a r ia  del Geste de C a lifo rn ia , también plantada en 
Chile, Sudâfrica y Nueva Zelanda) cubren en la actualidad un 35% de su 
superfic ie  (ICONA 1979). Estas repoblaciones, u t i l izad as  fundamentalmente 
para la obtenciôn de pasta de papel, han originado un abigarrado mosaico 
fo res ta l en el que es posible encontrar parcelas con d ife ren te  grado de 
désarro ilo  debido a las continuas plantaciones, ta las y practices selv icolas 
(ver, por ejemplo, PELLON 1966). A pesar de esta vasta remodelaciôn del 
paisaje, f a l ta  un dé ta il ado ana lis i s de las preferencias de habitat de 
las especies de aves que pueblan las repoblaciones, asi como un estudio 
que, desde una perspective sucesional (realmente pseudosucesional, habida 
cuenta de las practices selv ico las efectuadas a lo  largo del crecimiento 
del p ina r) , de con la variaciôn de la composiciôn y estructura de la o rn ito -  
cenosis (ver, por ejemplo, BLONDEL 1986).
Por este motivo, el présente traba jo , entroncado dentro del contexte 
de los ana lis i s que valoran el impacto del manejo del medio sobre las aves 
foresta les  (por ejemplo TITTERINGTON et a l .  1979, BLAKE 1982, JOHNSON y 
LANDERS 1982, LYNCH y WHIGHAM 1984, MANNAN y MESLOW 1984, POTTI 1985a,
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SMITH 1985, ZARNOWICH y MANUVAL 1985) y u t i l izando  el potencial descrip tive 
y exp lora torio  de las técnicas m ult ivarian tes (en esta ocasiôn el Analis i s 
de las Componentes Principales; ver, por ejemplo, CAPEN 1981 y los trabajos 
al 11 presentados), analizarâ las siguientes cuestiones:
- îA que especies de aves favorecen y perjudican las plantaciones indus­
t r ia le s  de Pinus radiata?
- îQué variables estructurales determinan la riqueza y densidad de aves?
- velocidad de creaciôn de comunidades de aves d ive rs if icadas
- Recomendaciones para una gestion fo res ta l que favorezca a la  aves.
MATERIAL Y METODOS
AREA DE ESTUDIO
Durante los meses de Mayo y Junio de 1985 se estudiaron masas foresta les 
de Pinus radiata situadas en s iete localidades de las provincias de Vizcaya,
Alava y Guipûzcoa entre los 80 y 650 m.s.n.m.. Asimismo se muestrearon
bosques caducifo lios autôctonos compuestos fundamentalmente por Fagus
sv lva t ica  y en menor medida por Quercus robur. Ç). petraea y pvrenaica, 
situados en très  localidades de Alava y Guipûzcoa entre los 600 y 800
m.s.n.m..
Todas las zonas estudiadas se situaron dentro del Pals Vasco A tlân t ico  
(43°N 3°W) en la  Region Eurosiberiana de la Peninsula Ibérica (Rivas Mar­
tinez 1981). Para las ca rac te r ls t icas  climatolôgicas del ârea de estudio 
véase ELIAS Y RUIZ (1977).
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METODOS DE MUESTREO
Para el estudio de la avifauna se empleô el método del taxiado (JARVINEN 
y VAISANEN 1975 y TELLERIA 1986) con bandas de 25 m a cada lado del trayecto. 
Los censos se compartimentaron en muestras de 2,5 ha (500 m de longitud 
por 50 m de anchura). Para la serie pseudosucesional de Pinus rad ia ta  se 
efectuaron 59 muestras (147,5 ha), mientras que para los bosques caducifo lios
la  superf ic ie  censada fué de 52,5 ha (21 muestras).
Para estudiar la estructura de la vegetaciôn dentro de cada muestra 
se establecieron cinco parcelas c ircu la res  de 25 m de radio espaciadas 
100 m entre s i .  En cada una de estas parcelas se cuantif icaron 14 variab les. 
Las estimas de cobertura se efectuaron visualmente siguiendo el procedimiento 
propuesto por PRODON (1976). La estructura de la vegetaciôn de cada muestra
de 2,5 ha se estimô mediante la media de cada variab le  en las cinco par­
celas c ircu la res . Aunque estas medidas también se tomaron en los bosques 
caduc ifo lios  censados, no se u t i l iz a ra n  en este estudio.
ANALISIS DE DATOS
Para el ana lis i s de las d iferencias entre las abundancias de las especies 
en bosques caducifo lios y repoblaciones maduras de Pinus ra d ia ta , se ha 
recurrido a la comparaciôn de las frecuencias de apariciôn de cada especie 
en las muestras de 2,5 ha en ambos medios. Para e l lo  se ha u t i l iz a d o  el 
tes t de la t  de Student para comparar proporciones observadas en series 
de datos independientes (SOKAL y ROHLF 1979). El empleo de la  frecuencia 
en el ana lis i s es tad is tico  de las d iferencias de abundancia t iene como 
ventaja el poder estudiar especies escasas que no muestran d is tr ibuc iones
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normales (re q u is ite  del te s t de la t  para médias), o que presentan muchas 
repeticiones (ceros o unos) con lo que se hace d i f i c i l  la aplicaciôn del 
tes t no paramétrico de la U de MANN-WHITNEY. Esta aproximaciôn al estudio 
de d iferencias en densidades se ha efectuado considerando la estrecha 
re laciôn existente entre frecuencia y densidad en la d is tr ib uc iôn  de las 
aves en el perîodo reproductor (FRELIN 1982).
En el an â lis is  de los datos re la t ivos  a la estructura de la vegetaciôn 
de las 59 muestras representativas de la serie pseudosucesional de Pinus 
ra d ia ta , se ha u t i l iz a d o  el Anâlis is  de las Componentes Principales (AGP; 
NIE 1975, BHATTACHARYYA 1981). Una vez obtenidos los factores, CP-1
se d iv id iô  en cinco sectores (SI, . . .  ,35) de igual amplitud en los que
se incluyeron las 59 muestras. Cada uno de estos sectores fue tratado como 
una unidad para la cual se obtuvo la media de cada variab le es tru c tu ra l,  
la densidad de cada especie y el valor de cada paramètre orn itocenôtico
(véase ROTENBERRY y WIENS 1980 y CARRASCAL Y TELLERIA 1985a para el empleo 
de un procedimiento s im i la r ) .  Asi mismo se obtuvo la situaciôn media pon- 
derada de cada especie en los factores mâs representatives mediante la 
ecuaciôn:
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S(,p= 2 1  FSM^.n^
i = l
donde S^p es la situaciôn media de la especie en el fa c to r ,  FSM^  la situaciôn 
de la  muestra i en la componente y n  ^ el numéro de individuos en la mues­
tra  i .
Acompahando a esta técnicas m ult ivarian tes se han u t i l iz a d o  otros tests
estad is ticos que se ci tan en su momento en el tex to  (ver SOKAL y ROHLF
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1979 y CALVO 1982).
Los parâmetros ornitocenôticos u t i l izados  en el estudio de las comunidades 
han sido la riqueza media ("s; numéro medio de especies en parcelas de 2,5 
ha), numéro de especies en 30 ha (Sg^; JAMES y RATHBURN 1981), equ itab i1idad 
(J; segûn el indice de ALATALO y ALATALO 1980), diversidad (H '; indice 
de SHANNON y WEAVER 1949; valores en nats) y tasa de cambio en la composiciôn 
y diversidad de la ornitocenosis (TCH'; medida mediante la /3 -d iv e rs id a d ;  
ver GLOWACINSKI y JARVINEN 1975 y BLONDEL 1986).
La amplitud de d is tr ib uc iôn  de las especies en CP-1 se ha obtenido
mediante el antilogaritmo de la diversidad de d is tr ib uc iôn  en los cinco 
sectores en que se ha d iv id ido  dicha componente (HILL 1973 y ALATALO y 
ALATALO 1977).
RESULTADOS
PINARES MADUROS ys. BOSQUES CADUCIFOLIOS
En la Tabla 2-1 se muestan las densidades de las aves que pueblan los
pinares y hayedo-robledales maduros del ârea de estudio. Parus caeruleus,
£.. o a lu s t r is . £ . major y S it ta  europaea son considerablemente mâs densas 
en las masas caduci fo l  i as que en los disclimax de Pinus radi a ta . Por el 
con tra r io , Dendrocopos major, Prunel 1 a modularis, Ph.ylloscopus c o l ly b i ta ,  
Requlus iq nicapi 1 lu s , _P; a te r , P_. c r i  s ta tus . Troglodytes trog lodytes y 
F r inqi l l a  coelebs son mâs abondantes en las repoblaciones (todas las d i ­
ferencias son s ig n if ic a t iv a s  a p < 0 , 0 5 ) .  En resumen puede decirse que, 
dada la base o rn i t ic a  fo res ta l del ârea de estudio (22 especies con densi­
dades superiores a 0,4 aves/10 ha), ocho son favorecidas por las planta-
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clones de Pinus radiata a juzgar por sus incrementos de abundancia, mientras 
que cuatro no encuentran en las repoblaciones un medio ôptimo para su 
désarro ilo .
Analizando en de ta lle  las carac te r ls t icas  de los 12 pâjaros en los que 
estriban las d iferencias, se obtiene que de las cuatro especies que son 
mâs densas en las masas caducifo lias que en las de coniferas, el 100% son 
t ro g lo d i t ic a s  arbôreas caeruleus, 2 - o a lu s t r is . 2 -  major y 2 :  europaea) 
fren te  a dos sobre ocho que son mâs abondantes en los pinares ( 2  c r i  status 
y 2- jna jor; el 25%). Esta d ife rencia  es aûn mayor si se tiene en cuenta 
que 2 i  caeruleus. 2* o a lu s t r is , 2 - major y 2* europaea son t ro g lo d it ic a s  
arbôreas obligadas, mientras que 2* major (fundamentalmente) v P. c r i  status 
(en menor medida) pueden crear cavidades en troncos y tocones aprovechando 
porciones de madera muerta mâs blanda (no se ha inc lu ido  en este anâ lis is  
a 2 -  ater debido a que suele s itua r sus nidos en agujeros del suelo; datos 
inéd itos , PURROY 1974 y POTTI 1985a). De las especies que aumentan sus 
efectivos en las repoblaciones, 2  ater y 2  c r i  status manifiestan unas 
marcadas preferencias por el f o l la je  de las coniferas (ver CARRASCAL 1985 
y CARRASCAL y TELLERIA 1985a para los patrones macro y microespaciaies 
de* d is tr ib u c iô n  de estas aves en el Norte de Ib e r ia ) .  Por otro lado, 
2  modularis, T. troglody te s , 2  c o l ly b i ta  y 2  iq n ica p i1 lus seleccionan 
los arbustos para reproducirse y/o alimentarse ( 2  c o l ly b i ta  y R. iq nica- 
o i l lu s  también el f o l la je  de los pi nos; ver CARRASCAL y TELLERIA 1985), 
y 2* coelebs estâ ligada en su alimentaciôn al suelo (CARRASCAL 1984 y 
datos inéditos para estas repoblaciones). Este hecho guarda re laciôn con 
un mayor desarro llo  del estrato herbâceo en las repoblaciones respecte 
a los hayedo-robledales (covertura de herbaceas: 31,5% en pinares y 5,1% 
en hayedo-robledal).
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La densidad to ta l de aves (D en la Tabla 2-1) es considerablemente mayor 
en las repoblaciones de Pi nus radi ata que en los hayedo-robledales (un 
aumento del 74%; tes t de la  t  de Student, p <  0,05). La riqueza (tanto la 
media -s - como la estândar -S gg -) es mayor en las plantaciones de Pinus 
rad ia ta  que en las masas caduc ifo lias  (p <  0,05, en el tes t de la t  de 
Student para comparar el numéro medio de especies en 2,5 ha). Sin embargo, 
tanto la  equitabi 1 idad (J) como la diversidad (H') son mayores en los 
hayedo-robledales.
La ornitocenosis ligada a las masas caducifo lias t iene un patron de
dominancia-diversidad (MAY 1981; Figura 2-1) tendente a la lognormalidad, 
mientras que la de las plantaciones de Pinus radiata se ajusta a un modelo 
geométrico. La comunidad de hayedos-robledales tiene una mayor proporciôn 
de especies con abundancias intermedias (1 a 10%; 15 especfes) que la de
las repoblaciones (8 especies). Los pinares presentan un mayor numéro de 
especies muy raras (con porcentajes del to ta l  de la ornitocenosis in fe r io re s  
al 1%; 12 fren te  a 4 de los bosques ca d uc ifo l io s ) ,  y una mayor cantidad 
de especies muy abundantes (aves con % superior al 10%; 3 fren te  a 1)
que acaparan en 59% de los e fectivos de toda la comunidad en las plantaciones 
fren te  al 19% de hayedo-robledales. Por tanto, la  mayor riqueza de las 
repoblaciones maduras ûnicamente es deabida a pâjaros muy raros que colo- 
nizan estos bosques a unas densidades muy bajas. La mayor diversidad de
las masas caducifo lias viene determinada por la  preponderancia de especies 
con abundancias intermedias en estos bosques.
ANALISIS DE LA SERIE PSEUDOSUCESIONAL
La riqueza (S; especies/2,5 ha) y densidad (D; aves/2,5 ha) de la o rn i­
tocenosi s aumenta con la  cobertura de zarzamoras (Rubus spp.), la  a ltu ra
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del arbolado, la densidad de troncos gruesos y muy gruesos (mayores de 
10 cm de diâmetro), la abundancia de ârboles caducifo lios y el numéro de 
especies arbôreas, y disminuye con la cobertura de herbaceas (ver valores 
de r en Tabla 2 - 2 ) .  Debido a que las catorce variables estructura les estân 
relacionadas entre si (de las 91 correlaciones posibles 34 son s ig n i f ic a ­
t ions a p < 0 ,0 5 ) ,  y considerando a la a ltu ra  de los pinos como medida s in- 
té t ic a  del crecimiento del p inar, se ha efectuado un anâ lis is  de correlaciôn 
parc ia l con la riqueza y densidad excluyendo su efecto (r  en la Tabla
2 - 2 ) .  Este nuevo anâ lis is  indica que la  densidad de aves se correlaciona 
sign if ica tivam ente con la densidad de troncos de diâmetro intermedio (nt2) 
y el numéro de especies arbôreas (nsAA). La riqueza se corre-laciona p r in ­
cipalmente con la cobertura del estrato arbustivo (CA) y el numéro de es­
pecies de ârboles, y en menor medida con la cobertura de Ulex europaeus 
(CU). La a ltu ra  de los pinos y el numéro de especies de ârboles explican 
el 69,2% de la variaciôn observada en la  abundancia de los pâjaros, mientras 
que estas dos variables junto con la cobertura de arbustos explican el 
64,6% de la vari aciôn que se produce en la riqueza de aves (a nâ lis is  de 
corre laciôn m u lt ip le  con las variables cuyas correlaciones parciales son 
s ig n if ic a t iv e s  a p <0,01 ; ver Tabla 2-2).
La Tabla 2-3 muestra el resultado del ACP aplicado a la matriz de 14 
variables x 59 muestras. Se han obtenido très factores "s ig n i f ic a t iv e s "  
(autovalores mayores que 1) que en conjunto explican el 67% de la  varianza.
El primer fac to r (CPl; 43,7% de la  varianza) proporciona un gradiente 
de complejidad es truc tu ra l,  ya que se correlaciona inversamente con la 
cobertura de herbâceas y directamente con la cobertura de helechos y zar­
zamoras (Rubus spp), a ltu ra  y densidad del arbolado, numéro de ârboles
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caducifo lios y riqueza de especies de ârboles. CP2 enfrenta los estadios 
de repoblaciôn con gran cobertura de brezos y to jos y elevada densidad 
de pinos jôvenes, a los pinares 1 impi os de matorral con una elevada cober­
tura de herbâceas. La tercera componente (CP3) es un gradiente de desarro llo  
del estra to  arbustivo y herbâceo, ya que opone los sectores cubiertos por
helechos y desprovistos de arbustos y hierba, a las zonas en donde estos 
dos estratos estân bien representados. Solamente el gradiente de complejidad 
estructu ra l (CPl) estâ correlacionado con la densidad y riqueza (p <0 ,001), 
no desempehando los dos restantes factores un papel importante en la es­
truc tu ra  global de la comunidad de aves.
En la Figura 2-2 se représenta la s ituaciôn media ponderada de las
especies mejor datadas en CPl y CP3 con el f in  de i lu s t r a r  sus preferencias 
médias de hâb ita t.
En la Figura 2-3 se i lu s t ra  la  re laciôn existente entre la amplitud
de d is tr ib u c iô n  de las especies en el gradiente pseudosucesional y su
situaciôn media en el mismo. De todas las aves, 2  modularis es la que 
mayor amplitud de hâbita t exhibe. Otras especies con elevadas amplitudes 
son 2- coelebs. £. a ter, 2- c r i  s ta tus . £ . major, 2* iq n ica p i1 lu s , 2 - rubecula 
y 2* t r o glodytes ya que estân présentes con mayor o menor densidad a lo 
largo de toda la serie a p a r t i r  de que los pinos alcanzan los cuatro o
cinco metros. Por el con tra r io . 2  major, 2 .  a t r i c a p i l l a . Garrulus qlan-
darius, E. calandra, 2* c i t r i n e l 1 a y 2  torouata son las que presentan
una d is tr ib u c iô n  mâs re s tr in g id a  dentro del gradiente pseudosucesional 
al ocupar los extremos de la  serie (landas y pinares maduros). El patrôn 
de amplitudes de todas las especies muestra una re laciôn parabôlica con
CPl, de manera que no existe ninguna que esté adaptada o seleccione exclu-
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sivamente las plantaciones jôvenes de gran monotonia estructu ra l (pinares 
de cinco a 15 anos aproximadamente).
Con el f i n  de estudiar la vari aciôn en la estructura de la o rn itoce­
nosi s a medida que crece el pinar se ha construido la Figura 2-4. La densi­
dad (D) y riqueza media de especies (s) aumenta con la complejidad estruc­
tu ra l .  Sin embargo, la dominancia ( ID ^ :  porcentaje de las dos especies 
mâs abundantes -media inversa a la d iversidad-) es mâxima en las parcelas 
estructuralmente mâs simples (SI; pastizales y landas), disminuyendo d râ s t i -  
camente en el estadio S2 (CR=2%; hAA=4m; nt2+nt3=8; ntQ+ntOC=3,3), para 
luego aumentar en los pinares de edad media y vol ver a d ism inuir en la 
etapa mâs madura (S5; CR=22%; hAA=15m; nt2+nt3=44; ntQ+ntOC=l9). Las especies 
t ro g lo d i t ic a s  (D ) aumentan sus efectivos paulatinamente conforme crece 
la plantaciôn alcanzando un nivel de densidad en S5 muy s im ila r al observado
en los hayedo-robledales (HR en Tabla 2-1; unas 13 aves/10 ha).
Siguiendo a otros autores (ver, por ejemplo GLOBACINSKI y JARVINEN 
1975; BLONDEL 1986; POTTI 1985b), se ha calcul ado la tasa de cambio suce­
sional de la  diversidad de la ornitocenosi s. Para e l lo  se han seleccionado 
cinco estados discrètes por los que la repobl aciôn a lo largo de su turno 
fo res ta l (ver Tabla 2 - 4 ;  las edades de PMI, PM2 y PA son médias, reunién- 
dose parcelas de ±  2 anos para aumentar el tamano de la muestra). Desde 
que los pinos son plantados, la tasa de cambio por aho (VR=TCH' x 100/n- 
anos) disminuye logaritmicamente hasta hacerse minima a p a r t i r  de los 
12 anos. Esto es, la composiciôn y estructura de la comunidad de aves varia  
muy poco a p a r t i r  de los 12 anos de edad cuando los pinos miden mâs de 
10 m de a ltu ra .  Por el con tra r io , durante los 12 primeros anos tiene Tugar 
un importante cambio en la estructura de la avifauna.
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OISCUSION
A juzgar por su mayor riqueza, los pinares deben proporcionar una mayor 
cantidad de oportunidades de explotaciôn (nichos) que los bosques cadu­
c i fo l io s  actualmente existentes, si se tiene el p r in c ip io  Gausiano de 
nicho (una especie un nicho; GAUSE 1934 en McNAUGHTON y WOLF 1984). Sin 
embargo, la mayor dominancia y menor diversidad de las repoblaciones in ­
dica que a pesar de que estas ofrezcan una mayor cantidad de posibilidades 
de uso del medio, la mayoria de los nichos asociados con el los estân en 
baja d ispon ib il idad , tanto t ro f ic a  como estructu ra l (ligada a la  n id i -  
f ic a c io n ) .  Esto acarrea que tan solo una pocas especies de la  base o rn l-  
t ic a  caduc ifo lia  puedan explotar con elevados efectivos las condiciones 
de elevada d ispon ib il idad  de unos pocos recursos (fundamentalmente el 
f o l la je  del pi no y los empobrecidos f l o r i sticàmente pero mâs extendi dos, 
estratos arbustivo y herbâceo). Las especies responsables de la  mayor 
riqueza de las plantaciones son las mâs raras, contribuyendo por tanto 
escasamente a la diversidad (abundancias re la t iva s  menores del 1%), y 
estân ligadas a recursos con baja d ispon ib il idad en este medio (por ejemplo 
ârboles caduc ifo lios , oquedades en troncos, sectores de gran diversidad 
de arbustos, e tc ) .
La mayor densidad de los pinares respecto a los bosques caducifo lios 
va ligada fundamentalmente a las especies muy dominantes (abundancias 
re la t ivas  superiores al 10%) que u t i l iz a n  unos pocos recursos muy d ife ren - 
ciados y abundantes (P. ater -artropodos del f o l la je  del pi no-, JR* iq n ica­
pi 1 lus -artrôpodos de las aciculas y f o l la je  de las zarzamoras- y 
2  coelebs -artrôpodos del suelo-; datos in é d ito s ) .  Esto lo demuestra 
el hecho de que no haya d ife renc ia  s ig n i f ic a t i  va en la  densidad media
58
entre repoblaciones de 2* rad ia ta  y hayedo-robledales si se excluyen del 
anâ lis is  las especies muy dominantes (ver mâs arr iba  y Figura 2-1; R, 
iq n icap i1 lus en pinares y masas caduc ifo lias , y 2 -  ater y f .  coelebs 
en las plantaciones): 30,9 aves/10 ha en hayedo-robledales y 28,4 aves/10 
ha en los pinares (p> 0,1 ; te s t de la t  de Student para médias).
Los resultados aportados en este traba jo  coinciden en lineas générales
con las ideas apuntadas por otros autores respecto a la re lac iôn d irec ta  
entre complejidad de la  estructura de la vegetaciôn y densidad (BILCKE
1982) y riqueza de especies (KARR 1968, RECHER 1969, BLONDEL et a l.  1973, 
WILLSON 1974, NILSSON 1979, BILCKE 1982, OSBORNE 1984, BLONDEL 1986). 
Sin embargo existe una fue rte  discrepancia con la re lac iôn propuesta por 
MacHARTHUR y MacARTHUR (1961) respecto a la diversidad (ver en la Figura
2-4 la  variaciôn del Indice de dominancia - ID ^ -  como medida inversa de 
la  diversidad -HERRERA 1980-). Esto es, aumento no monotônico de la d i ­
versidad conforme se incrementa la  complejidad estructu ra l (ver WILLSON
1974, ROTH 1981 y JAMES y WAMER 1982 para un resultado s im i la r ) .  Esta 
discrepancia es introducida exclusivamente por el estado pseudosucesional 
S2 (pinar muy joven de unos 5 m de a ltu ra  y 2500 pinos/ha). La razôn del 
brusco incremento de diversidad en S2 (descenso de dominancia) respecto
a los estadios precedentes y posteriores, debe e s tr ib a r  en el carâcter 
ecotônico de S2 (ca rac te r ls t icas  intermedias entre landas y bosques ma­
duros), que p o s ib i l i t a r i  a la  ocupaciôn de estas plantaciones de corta
edad por especies propi as de los dos extremos del gradiente sucesional 
(ver GLOWACINSKI y WEINER 1977, POTTI 1985b y BLONDEL 1986 para un re su l­
tado s im i la r ) .  Por otro lado, las parcelas de pinar muy joven presentan
sérias lim itaciones en todos sus recursos estructura les (por ejemplo mato­
r ra l  poco désarroilado, estrato herbâceo escaso, poco volumen del f o l la je
59
arbôreo, casi to ta l ausencia del estrato subarbôreo caduc ifo lio  de regene-
raciôn, escasez de oquedades arbôreas para modi f i  car, etc) lo cual afecta 
a las densidades de todas las especies, reduciendo la  dominancia impuesta 
por c ie rtos  pâjaros (por ejemplo 2  t r i v i a l  i s , 2  to rquata , 2  iq n ica p i1 lu s , 
2  a te r , 2* coelebs). En este senti do, la disminuciôn de la dominancia 
en S2 respecto a estadios previos y posteriores, guarda re laciôn con el 
incremento del equirreparto de las especies como consecuencia de la l im i ta -  
ciôn es tructu ra l del medio sobre las aves muy dominantes.
En la determinaciôn de los nivel es de riqueza a medida que crece la 
plantaciôn, la  cobertura de arbustos, a ltu ra  del arbolado y numéro de 
especies arbôreas influyen de modo decisivo. El desarro llo  de los estratos 
arbustivo y arbôreo trae consigo un aumento del volumen de la vegetaciôn 
y del numéro de estratos, mientras que la presencia de varias especies 
de ârboles, ademâs de incrementar la complejidad es truc tu ra l (tanto en 
la componente horizontal como v e r t ic a l del medio) debe proporcionar una 
mayor diversidad de presas, y plantea la u t i l iz a c iô n  de un espectro de 
estrategias de uso del espacio mâs variado (ver por ejemplo HOLMES y 
ROBINSON 1981 y ROBINSON y HOLMES 1984). El elevado porcentaje de varianza
expliado por el modelo empirico de regresiôn m u lt ip le  obtenido, que u t i l i z a
tan sôlo très  variables estructu ra les, ind ica que la  vari aciôn en la com­
posiciôn y estructura de la ornitocenosis con el tiempo es un fenômeno 
simple altamente predecible.
Las reducidas tasas de cambio en la composiciôn de la ornitocenosis 
que se observan a p a r t i r  de los 19 anos de edad de la plantaciôn, son 
muy sim ilares a las que se producen en otros ecosistemas foresta les  cerca 
de la etapa cimax (véase GLOWACINSKI y JARVINEN 1975 para comparaciôn).
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Esto es debido al râpido crecimiento de P.- radiata en el ârea de estudio, 
caracterizando, por tanto, a las plantaciones indus tr ia les  de esta especie 
como râpidas constructoras de comunidades de aves d ive rs if icadas . Por 
tan to, cabe predecir que de no ser talados los pinares (hecho que nor- 
malmente ocurre hacia los 20 anos), la  composiciôn y diversidad de su 
ornitocenosis va r ia r ia  en muy escasa medida. Por otro lado, el hecho de 
que no existan pâjaros que exhiban una marcada selecciôn (bajo AH en 
Figura 2-3) por las parcelas de repoblaciôn de corta o mediana edad, ind ica 
que sôlo son un medio apto para el grueso de la avifauna fo res ta l de la 
reagiôn en los estadios mâs maduros. Las etapas intermedias sôlo son 
ocupadas por especies generalis tas  (s im ila r  resultado obtiene POTTI 
1985 b para las plantaciones de £ .  sy lv e s t r i  s del Si sterna Central; ver 
no obstante BLONDEL 1986 para un d is t in to  resultado en la serie sucesional 
de la encina). Por tan to , debido a los cortos turnos de explotaciôn a 
que son sometidas estas repoblaciones por intereses in d u s tr ia le s , su valor 
o rn ito lôg ico  como medio fo res ta l para las aves en el Pais Vasco A tlân t ico  
es reducido.
IMPLICACIONES DEL MANEJO FORESTAL SOBRE LAS AVES
El elevado grado de predecib i1idad de la riqueza y densidad de aves 
obtenido en los modelos de correlaciôn m u lt ip le  permite proponer ideas 
re la t ivas  al impacto que la gestiôn fo res ta l puede e jerver sobre las aves.
Debido a la  re laciôn d irec ta  entre cobertura de arbustos y densidad 
y riqueza de aves, deben evitarse todas aquellas prâcticas que tiendan 
a la reducciôn de este es tra to , asi como a su empobrecimiento al e lim inar 
los to jos  (matorral de d i f i c i l  regeneraciôn en las repoblaciones una vez
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eliminado, que debe proporcionar una mayor proteccion y soporte en la 
n id i f ic a c iô n ) . Este consejo debe ponerse en prâctica durante las labores
de mantenimiento de la repoblacion: entresacas y limpieza del pinar. Asi,
la prâctica  de e lim inar los arbustos del monte es funesta para las aves 
que n id i f ic a n  o se alimentan en los arbustos (fundamentalmente 2  & t r i - 
cap i1 l a , 2- c o l ly b i ta , T. trog lody te s , 2- merula. 2 -  rubecula, 2 -  modularis 
y 2- iq nicapi l l u s ) . Si es imprescindible la "limpieza" del pinar (por 
ejemplo para disminuir el riesgo de incendio) se recomienda mantener 
sectores amplios con elevadas coberturas de matorral que sirvan de re fugio 
para estas especies (d is tr ibuc iôn  en mosaicos).
Como consecuencia de la gran importancia del estrato subarbôreo caducifo-
l i o  de regeneraciôn en la determinaciôn de la riqueza y densidad de aves,
debe ev ita rse la ta la  o destrucciôn (por aplastamiento al co rta r los pinos 
y sacarlos con maquinaria pesada de las p istas) de robles, sauces, abedules, 
avellanos, arraclanes, etc. Las repoblaciones de 2* rad ia ta  que sigan 
a la ta la  de una plantaciôn previa de pinos, deben respetar los ârboles 
caducifo lios existentes generados en el turno an te r io r .  En este sentido, 
debe descartarse el aterrazamiento como prâctica previa a la plantaciôn 
en el ârea de estudio. Asi se conseguirâ que, sin esfuerzo econômico de 
plantaciôn de especies sin valor comercial o de aprovechamiento en turno 
muy largo, las masas jôvenes de £ . rad ia ta  sean mâs ricas y densas en 
aves ( la  mayoria de e llas  insectivores arbôreas con posibles impiicaciones 
en el "con tro l"  de plagas fo re s ta le s ) .  Similares ideas han apuntado ODUM 
(1950), LACK y LACK (1951), WILLIAMSON (1970), PURROY (1975), CURRIE y 
BAMFORD (1982), ENGSTROM ^  2L- (1984) y POTTI (1985b) sobre la importancia 
que para las aves de bosques de coniferas tienen los ârboles caducifo­
l io s .
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CONCLUSIONES
Resumiendo las ideas discutidas anteriormente se concluye lo siguiente:
- Las plantaciones indus tr ia les  maduras de _P* rad ia ta  (mâs de 18 anos 
de edad) son un medio apropiado para el desarro llo  de la mayoria 
de la  avifauna fo res ta l del ârea de estudio.
- La ornitocenosis de los pinares de repoblacion es una modificaciôn 
de la  de los bosques caduc ifo lios  autôctonos debido a las lim itac iones 
impuestas por la d ispon ib il idad  de oquedades para n id i f ic a r ,  la co­
bertura del estrato arbustivo y las carac te r ls t icas  del f o l la je  arbôreo.
- La a ltu ra  del arbolado, la riqueza de especies arbôreas (debido a 
la regeneraciôn de ârboles caducifo lios sin valor comercial) y la 
cobertura del estrato arbustivo, son las variables que en mayor medida 
explican las variaciones que se observan en la riqueza y densidad 
de aves.
- Las parcelas de repoblacion muy jôvenes presentan mayor diversidad 
(aunque menor densidad y riqueza) que los estadios previo y posterio r 
de la  serie pseudosucesional, como consecuencia de su carâcter eco­
tôn ico y de las l im itac iones que imponen a n ive l de sus "recursos" 
es tructura les.
- Debido a la velocidad de crecimiento de 2 *  rad ia ta  en el Pals Vasco 
a t lâ n t ic o ,  sus repoblaciones generan râpidamente (unos 18 anos) comu­
nidades de aves densas y d ivers if icadas con pocas posib ilidades de 
captaciôn de nuevas especies en etapas de crecimiento posteriores.
- Las prâcticas de explotaciôn fo res ta l deben p rop ic ia r el mantenimiento 
del estrato arbustivo (a nivel de cobertura y presencia de Ulex 



















































































































































Tabla 2-1: Densidad (aves/10 ha) de las especies que pueblan las repobla­
ciones de Pinus radiata (P) y los hayedo robledales (HR), y valores 
de los parâmetros ornitocenôticos descriptores de sus comunidades. 
En el margen derecho de la tab la  se exponen los resultados del te s t  
de la t  para proporciones comparando las frecuencias de apariciôn 
de cada especie en muestras de 2,5 ha (ver Material y Métodos).
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. hAA
Cobertura de Herbâceas CH -0,47 -0,53 -0,06 -0,22
Cobertura de Helechos CP 0,18 0,20 -0,01 0,05
Cobertura de Arbustos CA 0,23 0,37 0,14 0,36 **
Cobertura de Rubus s d d . CR 0,53 0,56 0,14 0,25
Cobertura de Erica s d d . CB -0,22 -0,09 -0,01 0,17
Cobertura de Ulex eurooaeus CU -0,29 * -0,17 0,12 0,27 *
A ltura  de Arbustos hA 0,23 0,14 0,09 -0,04
A ltura de Arbolado hAA 0,81 ifkrk 0,74 ★★★ - -
n- troncos < 1 0  cm ntl -0,10 0,04 0,05 0,24
n2 troncos 10-30 cm jÈT nt2 0,45 ★★★ 0,36 *★ 0,26 * 0,12
n- troncos >30 cm J0T nt3 0,60 ★★★ 0,57 -0,15 -0,07
n- troncos de Ouercus s d d . ntQ 0,29 ★ 0,26 * 0,07 0,05
n- troncos Otros caducif. ntOC 0,22 0,30 ★ -0,10 0,08
n- spp. Arboles nsAA 0,80 ★★★ 0,78 ★★★ 0,42 * * * 0,48 * * *
R (**) . ioo - - 69,2 ** 64,6 * * *
CPl 0,80 *** 0,77 ★★★ - -
CP2 -0,18 0,02 - -
CP3 0,08 0,07 - -
Tabla 2-2: Correlaciones simples ( r )  y parciales excluyendo el efecto 
de la  a ltu ra  de los pinos ( r  ) entre las variables de la estructura 
de la  vegetaciôn y la  densidad (D; aves/10 ha) y riqueza (S; especies/ 
2,5 ha). .100: coefic iente de determinaciôn de la  correlaciôn
m u lt ip le  con aquellas variables s ig n if ic a t iv e s  a p <  0,01. CPl, CP2 
y CP3 son los factores estructurales obtenidos en el Anâlis is  de 
las Componentes Principales (ver Tabla 2-3).
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CPl CP2 CP3
Cobertura de Herbâceas CH -0,63 -0,44 0,44
Cobertura de Helechos CP 0,58 -0,53
Cobertura de Arbustos CA 0,60 0,58
Cobertura de Rubus s d d . CR 0,84
Cobertura de Erica s d d . CB 0,48
Cobertura de Ulex eurooaeus CU 0,52
Altura de Arbustos hA 0,51
Altura del Arbolado hAA 0,90
n- troncos <10 cm Sf n tl 0,56 0,64
n- troncos 10-30 cm flT nt2 0,79
n- troncos >30 cm 0" nt3 0,79
n- troncos de Ouercus s d d . ntQ 0,65
n- troncos Otros caducif. ntOC 0,72
n- spp. Arboles nsAA 0,96
Autoval or 6,11 1,96 1,31
% <r ^ 43,67 14,03 9,36
21 % 43,67 57,70 67.06
Tabla 2-3: Anâlis is  de las Componentes Principales con los datos re la t ivos
a la serie pseudosucesional de Pinus ra d ia ta . Sôlo se muestran las
correlaciones entre las variables y los factores s ig n if ic a t iv e s  a 
2
p <0,05. %<r : porcentaje de la  varianza explicado.
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ha hAA EP I TCH' VR
LP 47,5 0 0
7 0,494 7,05
PJ 10 3,1 7
5 0,257 5,15
PMl 20 10,5 12
7 0,065 0,93
PM2 17,5 15,6 19
9 0,075 0,83
PA 10 19,7 28
Tabla 2-4: Altura del arbolado (hAA), edad de la plantaciôn (EP) y hecta­
reas censadas en cinco estados sucesivos del crecimiento de las repobla­
ciones de Pinus radiata. I: intervale de diferencia en ahos entre
dos estados consécutives. TCH': tasa de cambio de la diversidad.
VR: tasa de cambio por unidad de tiempo. Ver Material y Métodos.
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Figura 2-1: Curvas de dominancia-diversidad de las repoblaciones de 
Pinus rad ia ta  (P) y de los hayedo-robledales (HR).
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Figura 2-2: Situaciôn de las especies mâs abundantes en el espacio defin ido 
por CPl y CP3. SXT: Saxicol a to rquata. EGA: Emberiza cal andra. ECI : 












Figura 2-3: Situacion media de las especies en CPl y vari aciôn de sus 
amplitudes de d is tr ibuc iôn  en los cinco sectores en que se ha d iv id ido  
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Figura 2-4: Variaciôn de la densidad (D; aves/10 ha), riqueza media 
de especies (s; especies en 2,5 ha), dominancia ( ID ^ )  y densidad 
de las especies t ro g lo d it ica s  arbôreas (D ^^; aves/10 ha) a lo largo 
del gradiente pseudosucesional CPl.
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CAPITULO 3
ORGANIZACION DE LA COMUNIDAD DE AVES REPRODUCTORA EN LAS LANDAS
MONTANAS DEL PAIS VASCO ATIANTICO
INTRODUCCION
A pesar de la gran extension que ocupan los matorrales y formaciones 
pseudoesteparicas en la Peninsula Ibérica como consecuencia de la ta la
de masas fo res ta les , aùn son muy escasos los trabajos que analizan su
avifauna asociada (ver no obstante SUAREZ 1980, TELLERIA 1980, B0N6I0RN0 
1982, CARRASCAL 1986, POTTI y TELLERIA 1986 ). En general, estas nuevas
formaciones vegetales degradadas nan tienen comunidades de aves poco densas 
y d iversas (por ejemplo TELLERIA 1980, BONGIORNO 1982, POTTI 1985 y 1987, 
CARRASCAL 1986), aunque ornitologicamente son muy o r ig ina le s , especial- 
mente por acoger a elementos faun is t icos  (VOUS 1960 ) mediterrâneas y
euroturquestanos (TELLERIA 1980, CARRASCAL 1986, POTTI y TELLERIA 1986). 
No obstante, aun no se ha emprendido la tarea de analizar la organizaciôn 
de estas ornitocenosis en la  l inea desarrollada por algunos autores en 
estepas norteamericanas (WIENS 1974a, 1974b, 1984, 1985 y WIENS y ROTENBERRY 
1981, ROTENBERRY y WIENS 1980a,.1980b y ROTENBERRY 1985).
Debido a su simplicidad e s tru c tu ra l,  los matorrales y pastizales amor- 
t iguan en escasa medida las inclemencias c limato lôgicas (ALERSTAM y ENCKEL 
1979). Esto es especialmente importante en ambientes inestables en los 
cuales se ha postulado que las ornitocenosis estân insaturadas en especies 
e ind ividuos y que en e llas  no opera la  competencia in te resp ec if ica  como 
mecanismo déterminante de la d is tr ib u c iô n  y niveles poblacionales de las 
especies (WIENS 1974a, 1984, 1985).
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En esta ocasiôn se abordarâ la estructura y organizaciôn de la comunidad 
de aves asociada a las landas montanas del Pais Vasco A t lân t ico  desde
una perspectiva de re laciôn aves-estructura de la vegetaciôn, tratando 
de analizar las siguientes cuestiones:
- selecciôn del habitat de las especies
- solapamiento in te respec if ico  y asociaciôn en las preferencias de
habita t
- grado de predecib i1idad de las variaciones de densidad de las especies
- ia justan las especies sus abundancias siguiendo un patron comûn con- 
siderando su amplitud de habitat? (a juste al modelo de MCNAUGHTON
y WOLF 1970).
- testa saturada la ornitocenosis en especies e individuos?
MATERIAL Y METOOOS
Los muestreos se realizan durante la primavera (Mayo y Junio) de 1985 
en très areas montahosas del Pais Vasco A tlân t ico  situadas por encima 
de los 1000 m de a l t i t u d :  Sierra Salvada (43°00'N, 3®05'W), Sierra de
Urqu il la  (42°50'N, 2°20'W) y S ierra de Aralar (42*58'N, 2*05'W). Las
zonas estudiadas se reparten dentro de un reducido gradiente a l t i tu d in a l  
que va de los 1000 a los 1430 m.s.n.m.
Los matorrales y pastizales muestreados se han originado por la ta la  
de hayedos (Fagu^ sv lv a t ic a ) y posterio r pastoreo in tens ivo (ovejas y 
caballos fundamentalmente) de las zonas deforestadas. Con el f i n  de elim inar 
los arbustos a menudo se recurre a la quema de las landas para su trans- 
formaciôn en pastos de mayor rendimiento ganadero. Estas formaciones vege­
ta les estân constitu idas principalmente por Erica c inerea, Calluna vu lga r is .
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Juniperus comuni s. Ulex qa l l i , Aqro s t i  s sp, Cirsium fil ipendu lum , Arrhena- 
therum th o re i , Brachypodium pinnatum, Festuca sp (ver BELLOT 1978 y CATON 
y URIBE-ECHEBARRIA 1980). La c lim ato log ia  de estas areas montanas esta 
caracterizada por inviernos f r io s  con fuertes nevadas puntuales que perma- 
necen poco tiempo en las cumbres y por inviernos suaves; la temperatura 
media en Enero es de aproximadamente 2 -C, la media de Junio 14-C y las 
precip itaciones anuales unos 1 mm (ver ELIAS y RUIZ 1977).
La avifauna se censé u t i l izan do  el método del tax i ado (JARVINEN y 
VAISANEN 1975, TELLERIA 1986) con bandas de 25 m a cada lado del trayecto. 
A in te rva los de 100 m se tomô una muestra de la  estructura de la vegetaciôn 
dentro de una percela c i rc u la r  imaginaria de 25 m de radio. Por tanto 
para cada media hectarea censada (100 m x 50 m) se caracterizô su estructura 
mediante muestreo de 0,2 ha (40% de la  sup e rf ic ie ) .  Las variables f is ic a s
consideradas fueron la  pendiente del terreno (mediante la escala 0 - l la n o - ,
1 -suave pendiente-, 2, 3 - fu e rte  pendiente-), la cobertura de roca, her- 
baceas, brezos (Erica cinerea y Calluna vulqa r is ) . to jas (Ulex qa l1i y 
Juniperus comunis por su carâcter espinoso), y la a ltu ra  media del matorral 
(en m). Las estimas de cobertura se efectuaron visualmente siguiendo la  
metodologia propuesta por PRODON (1976). Posteriormente, y considerando 
la cobertura de roca, herbaceas y arbustos, se calcu lé la diversidad de
estos très estratos dentro de cada parcel a mediante el antilogaritm o de 
la  diversidad de Shanon-Weaver (exp H '; HILL 1973, ALATALO y ALATALO 1977).
Se censaron 260 muestras de 0,5 ha.
Las ca rac te r is t icas  f is ic a s  médias de las landas censadas se obtuvieron 
a p a r t i r  de muestras seleccionadas al azar dentro del conjunto de muestras 
obtenidas, en una proporcién de 1/5. Con el ob je tivo  de conocer las prefe-
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rencias de hab ita t de las especies mas abundantes, se obtuvo la media 
de cada variable considerando las parcel as de 0,5 ha en donde aparecian. 
Reuniendo 20 parcel as de 0,5 ha se obtuvieron muestras de 10 ha atendiendo 
a su homogeneidad fisiognomica y continuidad espacial. Para cada una de 
estas parcel as se calculé la media de cada variab le  f is ic a  (n=20), la
diversidad de cada especie, la densidad global (aves/10 ha) y la  riqueza 
de especies (especies/10 ha).
Con el f i n  de s in te t iz a r  la informacién y generar g rad ientes ambientai es 
se u t i l i z é  el Analis i  s de las Componentes Principales (PCA) y la rotacién 
fa c to r ia l  Varimax (NIE e^ _al 1975, BHATTACHARYYA 1981 ). También se han
u t i l iz a d o  el te s t de la t  de Student, el anâ lis is  de la varianza (ANOVA) 
y el an â lis is  de correlacién (simple, parcial y m u lt ip le ) (ver SOKAL y
ROHLF 1979, CALVO 1982).
RESULTADOS
En la  tab la  3-1 se muestran las médias y desviaciones t ip ic a s  de la
s iete variables ambi entai es en las parcel as de 1 ha ocupadas por las cinco 
especies mâs abundantes en las landas estudiadas. En la tab la  3-2 se ex- 
ponen los resultados de los te s t de t  de Student obtenidos al comparar 
la media de cada variable en las parcel as ocupadas por cada especie con 
la media obtenida por muestreo al azar en las landas censadas.
Alauda arvensis (AA) selecciona los sectores con menor cobertura de 
herbâceas (CH), mayor cobertura de brezos (CB), menor pendiente del terreno 
(PT) y mayor diversidad de estratos (exp H ') .  Esto es, ocupa preferente- 
mente los brezales llanos. Anthus sp in o le tta  (AS) sélo selecciona los
lugares con mayores coberturas de brezos (CB). Prunella modularis (PM)
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pre fie re  las zonas con mayor a ltu ra  de matorral (hM), menor cobertura 
de brezos (CB), mayor cobertura de to jos (CT; ver Tabla 3-1; p <  0,1 ) y 
mayor pendiente (PT). Phoenicurus ochruros (PC) selecciona los sectores 
con mayor cobertura de roca (CR), menor cobertura de herbaceas (CH), mayor 
pendiente (PT) y mayor diversidad de estratos (exp H ') ;  esto es, las
zonas rocosas con presencia de herbaceas y matorrales (especialmente estos 
u lt im os). Otro tanto ocurre con Oenanthe oenanthe (00), aunque esta especie 
ocupa preferentemente las landas mâs âsperas sin e v ita r  las herbâceas.
Estas cinco especies d if ie re n  en sus preferencias de hâb ita t en las
sie te  variables ambientai e s . - Las variables que mâs las segregan son la 
pendiente del terreno (PT), y la cobertura de brezos (CB). A pesar de 
que d i f ie re n  s ign if ica tivam ente entre s i ,  los solapamientos in te respecl- 
f icos  en la selecciôn de hâbita t son muy grandes ya que en ninguna ocasiôn 
la variaciôn in te respec if ica  (% In te r ;  segregaciôn in te resp ec if ica ) superô 
a la variaciôn in traespec if ica . Esto es, las especies seleccionan ac tiva ­
mente las landas montanas atendiendo a sus ca rac te r is t icas  estructu ra les, 
mostrando preferencias de hâbita t d is t in ta s  que no obstante no implican 
ausencia de coincidencia espacial en las variables f is ic a s  ambientales 
(ver resultados de los ANOVAs en la tab la  3-2).
Debido a que las s iete varib les estân relacionadas entre si (el 23,8%
de las 21 correlaciones posibles son s ig n if ic a t iv a s  a p <  0,05) se ha efec- 
tuado el Anâ lis is  de las Componentes Principales con el propôsito de obtener 
los factores que configuren el hâb ita t de las especies en las landas, 
ind ica tives  de los patrones de variaciôn de sus ca rac te r is t icas  ambientales 
(ver tab la  3-3). Se han obtenido très componentes "s ig n i f ic a t iv e s "  (autova- 
lores mayores que 1) que en con jun te  expli can el 79% de la variaciôn
76
observada en las preferencias de habitat de las cinco especies (matriz 
de 7 variables x 107 muestras).
PCI (30% de la varianza o r ig in a l)  define un gradiente de heterogeneidad 
e s truc tu ra l,  ya que se correlaciona positivamente con la diversidad de 
estratos (exp H '). Opone los homogeneos pastizales (CH) a las zonas con 
mayores coberturas de roca (CR; estrato escaso en las landas muestreadas 
-ver tab la 3 -1 -).  El segundo fa c to r  (PC2; 27% de la varianza) es un gra­
diente aumento de cobertura de los brezos (CB) en lugares con menores 
pendientes (PT). Por ultimo, PC3 (23% de la varianza) es un fa c to r  aumento 
de la a ltu ra  del matorral (hM) y cobertura de to jos (CT).
En la Figura 3-1 se i lu s tra  la s ituaciôn media, e in te rva lo  de confianza 
del 95%, de las especies en las très  componentes que definen sus habita ts . 
Como puede observarse, las especies estân fuertemente solapadas en cada 
fa c to r ,  pero todas e llas  d if ie re n  s ign if ica tivamente entre si en, al 
menos, una componente. Esto es, al ap lica r el concepto multidimensional 
de nicho (HUTCHINSON 1957 ) a través de la aplicaciôn del Anâ lis is  de las 
Componentes Principales, los hâbitats de las cinco especies mâs abundantes 
que pueblan las landas montanas del pais Vasco estân perfectamente se- 
gregadas. La componente que mâs segrega a las especies es la cobertura 
de brezos que se relaciona inversamente con la pendiente (PC2). PCI (gra­
diente de heterogeneidad es truc tu ra l)  aunque es muy importante configurando 
el hâbita t multidimensional de estas aves contribuye muy poco a su segre­
gaciôn in te respec if ica  (ver % I en Tabla 3-3).
En la Figura 3-2 se i lu s t ra  la re laciôn existente entre la  densidad 
media de las cinco especies en el ârea de estudio (D; aves/10 ha) y su 
amplitud de hâbitat (AH). Debido a que los très  factores obtenidos en
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el Anâlis is  de las Componentes Principales son ortogonales entre si 
(= independientes), la amplitud de hâbita t de cada especie se ha obtenido 
mediante el producto de su desviaciôn en cada componente (ver CODY 1974,
MAY 1975 y PIANKA 1975). _A. sp in o le tta  (AS) es la especie con mayor amplitud
de hâb ita t, lo cual coincide con su escasa selecciôn de hâb ita t (ver ta ­
bla 3-2). Por el con tra r io , la especie mâs re s tr ing ida  en su d is tr ib uc iôn  
es _A. arvensi s (AA), al ocupar tan solo brezales l lanos.
La amplitud no se correlaciona sign if ica tivamente con la  abundancia 
como preadice el modelo de McNAUGHTON y WOLF (1970 ) para ambientes estables 
en donde todas las especies ajustan sus densidades atendiendo a su d is ­
t in ta  Valencia ecolôgica. Ademâs, el ind ice de corre laciôn obtenido 
(r= -0,624, n=5, p > 0 , l )  ind ica un patrôn de re laciôn abundanci a/ampli tud 
negative, con trar io  a la predicciôn de correlaciôn pos it iva  del modelo 
de McNAUGHTON y WOLF (1970).
Con el f in  de estudiar la re lac iôn existente entre la estructura de 
la ornitocenosis (riqueza y densidad de aves) y las ca rac te r is t icas  de 
las landas, se ha efectuado el Anâlis is  de las Componentes Principales 
con los datos referentes a 13 parcel as de 10 ha. Se han obtenido très 
factores s ig n if ic a t iv e s  que resumen el 93% de la variaciôn en la f is io g -
nomia de las landas (ver tab la 3-4). El primer fac to r  (PCI; 41% de la 
varianza) define un gradiente de aumento de cobertura de brezos hacia 
el extremo pos it ive , fren te  al aumento de la pendiente, cobertura de roca
y to jos hacia el extremo negative. Esto es, opone los brezales situados 
en zonas lianas a los to ja le s  situados en las zonas mâs âsperas y con 
mayor pendiente. PC2 (35% de la varianza) es una componente heterogeneidad 
y désarro ilo  ve r t ica l del matorral en las landas, ya que enfrenta los
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pastizales a los lugares con rocas y matorrales désarroi 1 ados. La tercera 
componente (PC3; 16% de la varianza) enfrenta los sectores con elevadas 
coberturas de roca a aquellos en los que el matorral esta bien desarro- 
11 ado, afinando el patrôn défi ni do por PC2.
La densidad de aves (D en tab la  3-5) sôlo se correlaciona s ig n i f i c a t i - 
vamente con el gradiente de heterogeneidad estructu ra l y de désarroilo 
del matorra l, de manera que las landas con los très  estratos bâsicos de 
estos medios bien representados (roca, pasto, arbustos) y con el matorral 
bien desarrollado son las que mayor cantidad de aves mantienen. El gradiente 
de composiciôn f lo r i s t i c a  del matorral "b re z a l- to ja l " (PCI), a pesar de 
su importancia como dimensiôn de variaciôn en la estructura de la vegeta­
ciôn, no desempena ningûn papel en la  determinaciôn de la densidad de
aves.
La riqueza (S en tab la 3-5; especies en 10 ha) no se correlaciona con 
ninguna componente f is ic a  ambientai, indicando esto que su variaciôn parece 
ser independiente de la estructura f is ic a  del medio. Eliminando el efecto 
que la riqueza tiene sobre la densidad (correlaciôn entre ambos paramètres 
r= 0 ,5 4 2 , n=13, p < 0 ,  1 ) se obtiene que la densidad sigue estando corre-
lacionada con el gradiente de heterogeneidad estructu ra l y désarroilo
del matorral (ver D/S en ta b la *3-5).
Con el propôsito de conocer cuales de las variables ambientales son 
las p r inc ipa les responsables de las variaciones en la  densidad y riqueza, 
se ha realizado un anâ lis is  de correlaciôn parcial (ver tab la  3-6). Las
variables que mejor explican las variaciones en la  densidad (ver r*  para
D) son la  diversidad de estratos (exp H'; asociada p o s it i  vamente) y la 
a ltu ra  del matorral (hM; correlacionada negativamente). Esto es, hay tantas
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mâs aves en 1 as landas montanas cuanto mayor sea el equirreparto de los 
très estratos principales (roca, hierba y m atorra l) y menor la a ltu ra
de los arbustos. En conjunto estas dos variables explican el 79,91% de 
la varianza de la densidad (p <  0,001). Al igual que se obtuvo con la r ique­
za en el anâ lis is  m u lt iva rian te  an te r io r ,  ninguna de las variables ambienta­
les se correlaciona s ign if ica tivam ente con e l la .
En la tab la  3-5 se muestran las correlaciones entre la densidad de 
cada especie y los gradientes ambientales generados por el PCA (tabla
3-4). A^. arvensi s (AA) se correlaciona negati vamente con PCI (gradiente
f l o r i s t i c o  "b re z a l- to ja l " ) ,  mi entras que _P» modulari s (PM) lo hace d irec-
tamente. _P- ochruros (PO) se correlaciona negativamente con el gradiente 
de cobertura de roca (PC3). A^. sp in o le tta  (AS) y 0. oenanthe (00) no se
correlacionan s ign if ica tivamente con ningûn fac to r  ambientai. En general, 
la estructura f is ic a  de las landas explica en muy escasa medida las va r ia ­
ciones que se producen en la densidad de cada especie.
Para obtener los patrones de asociaciôn in te respec if ica  en la ocupaciôn 
de las landas montanas por las cinco especies mâs abundantes, se ha efec­
tuado el Anâlis is  de las Componentes Principales con la matriz de la den­
sidad de cada especie en las 13 parcel as de muestreo (tab la  3-7). Se han 
obtenido dos componentes "s ig n i f ic a t iv e s "  que en conjunto explican el 
64% de la varianza o r ig in a l .  La primera (PCI) define un gradiente de asocia­
ciôn entre arvensi s (AA) y k, spin o le t ta  (AS) que ocupan lugares en 
donde _P. modularis (PM) es muy escaso o no ex is te . PC2 muestra que _P. 
ochruros (PO) y 0^ . oementhe (00) estân asociadas en su d is tr ib u c iô n . Estos 
gradientes ornitocenôticos son debidos a respuestas independientes de 
las especies, mediatizados a través de la estructura de la vegetaciôn.
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Asi, PCI (£. arvensis y sp in o le tta  vs. 2 - modularis) se correlaciona 
negati vamente con la cobertura de brezos (CB) y po s it i  vamente con la pen­
diente (PT; ver tab la 3-8). Por o tro  lado, el patron de asociaciôn 2 -  
ochruros y 0. oenanthe se relaciona directamente con la  cobertura de roca 
(CR) y pendiente del terreno (PT). Esto es, la covariaciôn en los e fe c t i -  
vos de las cinco especies es debida a las ca rac te r is t icas  estructurales 
de las landas que ocupan, considerando la selecciôn de hab ita t p a r t icu la r  
de cada especies (ver tab la 3-2).
OISCUSION
Las aves manifiestan una fue rte  selecciôn de hab ita t al ocupar las 
landas montanas. No obstante, las variaciones en su abundancia estân po- 
bremente relacionadas con las variables o no son predecibles (ver 
MAURER 1976 para un resultado s im i la r ) .  Aunque este " fa l lo  en la mode- 
l izac iôn  de la abundancia de las especies puede ser a t r ib u ib le  a un problema 
de escala (de muestreo y de respuesta de las aves a las ca rac te r is t icas  
ambientales; MORRIS 1987), puede postularse que es debido a un problema 
de insaturaciôn de la ornitocenosis. Esto es, existen en las landas hâbitats 
apropiados para cada especie que no son ocupados. La razôn de esta ausencia 
de estrecha re laciôn entre abundancia-ambiente puede deberse a la inesta- 
b i l id a d  c limato lôgica de las âreas montanas donde se asientan estas forma­
ciones vegetales (nevadas y temporales f r io s  durante Mayo). Ademâs, los 
pi COS de productividad de alimento para estas especies (fundamentalmente 
artrôpodos) ocurren en épocas muy res tr ing idas (J u n io -J u l io ) , uno o dos 
meses después del asentamiento en estos medios de las aves. Las especies 
no podrian rastrear los niveles de productividad prév is ib les  y, ademâs.
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sen'an "rechazadas" de estas areas montanas por condiciones meteorologicas 
adversas imprévis ib les durante las primeras etapas del perlodo reproductor. 
Esto o r ig in a r ia  que sôlo una escasa fracciôn de la poblaciôn de cada especie 
que potencialmente podria ocupar las landas montanas habite en estos medios 
(ver WIENS 1973, 1974, 1975a,b, WIENS e INNS 1974, ROTENBERRY 1986).
La abundancia global se relaciona directamente con la  complejidad es­
t ru c tu ra l  media a través de la diversidad de estratos (exp H ') .  Esto es,
una landa con los très estratos mâs importantes (roca, herbâceas, matorral)
bien representados, debe proporcionar mâs oportunidades de explotaciôn 
( t rô f ic a s  y es truc tu ra les ; nichos potenciales) que los monôtonos matorrales, 
pastizales y roquedos puros que sôlo pueden ser ocupados por unas pocas 
especies (ver WILLSON 1974, ROTH 1976 y JAMES y WAMER 1982 para un re su l­
tado s im ila r ;  ver no obstante WIENS y ROTENBERRY 1980).
La ausencia de re laciôn abundancia-amplitud ind ica que las especies 
no ajustan sus niveles poblacionales siguiendo un s im ila r  patrôn de re la ­
ciôn con los recursos. Cada especie co lon izaria  estos medios montanos al - 
tamente estacionados atendiendo a sus requerimientos (fuerte  selecciôn 
de hâb ita t)  pero su abundancia en la zona séria el resultado de eventos 
pa rt i  cul ares que cada una haya su fr ido  en otras zonas o periodos del aho 
(âreas de invernada, periodos reproductores previos). Esto concuerda con 
la invernada de aves en las campihas del Pais Vasco a t lâ n t ico  (CARRASCAL 
y TELLERIA 1985) pero contrasta con lo  obtenido en ambientes mâs estables 
0 donde los recursos (en este caso estructura les) sean mâs lim itados (p. 
e j .  HAILA et a l .  1980; VANDER WALL y McMAHON 1984, CARRASCAL 1987 y Capi­
tu le  4).
La componente f l o r i s t i c a  desempena un importante papel en las prefe-
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rencias de hâbita t de las especies (caso de 2 :  arvensis y 2 :  modularis) 
aunque no parece tener importancia en la estructura global de la orn itoce­
nosis (riqueza y densidad). Asi, la selecciôn de los brezos (Erica cinerea 
y Calluna vulqa r is ) es opuesta a la  de los to jos (Ulex qa l l i i ) (ver ROTEN­
BERRY 1985 para un resultado s im ila r  en estepas norteamericanas). La se­
lecciôn de jJ. qa l l i i  por 2- modulari s (ûnica especie que n id i f ic a  en arbustos 
y no directamente sobre el suelo) ha de entenderse como consecuencia de 
la mayor protecciôn (sustento y defensa) que esta planta espinosa propor- 
ciona en la n id if ica c iô n  en un paisaje con fuerte  presiôn ganadera.
La ausencia de re laciôn entre riqueza de especies y parâmetros ambientales 
resa lta  al considerar las fuertes relaciones existentes entre estos dos 
tipos de variables en otros medios (por ejemplo BILCKE 1982, OSBORNE 1984, 
CARRASCAL 1987 y referencias a l l i  dadas, Capitulos 2 y 4). Este hecho habla 
de una insaturaciôn de la ornitocenosis en especies. Esto es, habria una 
ausencia de especies dentro de la base fau n is t ica  del Pais Vasco A tlân t ico  
adaptada a ocupar los medios "a lp inizados" mâs diversos y complejos. Las 
landas montanas serian ocupadas por un subconjunto de la avifauna de la 
reagiôn propi a de medios deforestados muy simples que no contendria todas 
las especies potenciales ocupadoras de estas formaciones.
Por u lt im o, la ocupaciôn de las landas por las especies no viene in f lu id a  
por la competencia in te respec if ica  a juzgar por los elevados solapamientos 
in te respec if icos observados (las especies d if ie re n  menos entre si de lo 
que d if ie re n  entre individuos pertenecientes a una misma especie), y la 
ausencia generalizada de correlaciones s ig n if iv a t iv a s  negativas entre las 
especies. Los patrones de asociaciôn in te respec if ica  pueden explicarse 
recurriendo a las ca rac te r is t icas  de la estructura de la vegetaciôn, a
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través de la cual se v e r i f ic a  la selecciôn de habita t por parte de las 
especies (ver WIENS y ROTENBERRY 1980, WIENS 1984 y MOUNTAINSPRING y SCOTT 
1985 para un resultado s im i la r ) .  La ausencia de la  competencia in te respec i­
f ic a  como fac to r déterminante de la  d is tr ib uc iôn  de las especies en las 
landas montanas, ha de in te rp re ta rse  como consecuencia de la impredecibi- 
l idad ambientai que impi de que la ornitocenosis se sature en especies e 
individuos y como consecuencia de que este medio montano altamente estacional 
no résu lta  ser l im itan te  para las especies (en general las aves consumer 
una escasa fracciôn del alimento disponible en este t ip o  de formaciones 
vegetales; ver WIENS 1973 y WIENS e INNS 1974).
CONCLUSIONES
Los resultados de este cap itu le  indican que las relaciones entre avifau­
na y estructura de la vegetaciôn y la organizaciôn de la ornitocenosis 
asociada a las landas montanas del Pais Vasco a t lâ n t ico  muestran un patrôn 
d is t in to  al observado en las campihas y repoblaciones durante el période 
reproductor (ver Capitulos 2 y 4). Esto es, la avifauna de estos medios 
deforestados no muestra un patrôn organizativo cl are y predecibie, lo cual 
es a tr ib u ib le  a la  ines tab il idad  ambiental (c lim ato lôg ica) de las landas 
montanas y a una elevada d ispon ib il idad  de "recursos" estructura les para 
las aves (lugares donde alimentarse y n id i f ic a r )  que no l im itan  sus pobla- 
ciones (ver en contraste las fuertes relaciones entre abundancia de las 
especies en las campihas y cobertura de arbustos y a rb o l i l lo s  en el Capi­
tu le  4). Las conclusiones mâs importantes emanadas de este traba jo son 
las siguientes:
- las aves muestran fuertes se lecc iones de hâb ita t, aunque las variaciones
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de sus abundancias no se relacionan con parâmetros fisiognômicos debido 
a que no ocupan todos los "sectores ambientales" potencialmente ocupables
- la ornitocenosis estâ insaturada en especies e individuos
- la  abundancia global de aves se relaciona directamente con la hetero­
geneidad horizontal
- la composiciôn f l o r i s t i c a  del matorral es un fa c to r  importante deter- 
minando la d is tr ibuc iôn  de las especies (brezos vs. to jos)
- la abundancia de las especies no se correlaciona d irec ta  y s ig n if ic a ­
t i  vamente con su amplitud, con lo cual las aves ajustan sus niveles 
de densidad en el medio independientemente entre si
- la  competencia in te respec if ica  no desempena ningûn papel determinando 





CR CH hM CB CT PT expH'
10,3 48,4 0,21 39,6 1.6 0,62 2,06 X
18,27 22,84 0,11 22,59 6,68 0,49 0,49 (T
11,4 53,3 0,19 32,1 1,6 1,35 1,91 T
19,19 27,24 0,12 29,26 3,75 0,80 0,50 <y
19,1 68,7 0,36 1,9 8,6 1,67 1,81 X
24,24 19,22 0,15 3,96 13,82 0,49 0,44 (T
37,5 42,3 0,23 18,5 3,9 1,73 2,36 7
19,38 17,41 0,15 26,72 7,82 0,65 0,41 Œ
30,2 60,5 0,19 8,5 1,0 1,86 1,94 "x
26,21 21,62 0,16 13,71 2,22 0,68 0,40 <r
12,3 62,2 0,21 18,5 4,8 1,34 1,81 "x




Tabla 3-1: Médias (x) y desviaciones ( f ) de las parcelas de 0,5 ha ocupadas 
por Alauda arvensi s (AA), Anthus sp ino le tta  (AS), Prunel1 a modularis 
(PM), Phoenicurus ochruros (PO) v Oenanthe oenanthe (00). CR: cobertura 
de roca. CH: cobertura de herbâceas. hM: a ltu ra  media del matorral 
(en m). CB: cobertura de brezos. CT : cobertura de to jo s .  PT : pendiente 
del terreno. exp H': an tilogaritm o de la diversidad de los estratos 
rocoso, herbâceo y arbustivo. n: numéro de muestras. Las coberturas 
se expresan en %. AZAR: estructura media de las landas obtenida por 
muestreo al azar de las âreas censadas.
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^4,102 ^ In te r AA AS PM PO 00
CR 7,871 24,6 * * * ns ns ns ^ ★★★ + ★★★
CH 3,326 10,0 * -  ★ ns ns ns
hM 4,201 13,2 * * ns ns + ★★★ ns ns
CB 13,912 38,0 * * * + * _ ns ns
CT 4,615 14,7 * * ns ns ns ns ns
PT 16,616 42,6 * * * _ ★★★ ns + * + * + * *
exp H' 3,361 10,1 * + * ns ns
Tabla 3-2: Resultados de los tes ts  de la t  de Student comparando las 
médias de las variables en el espacio ocupado por cada especie con 
las médias del espacio d isponib le (AZAR de la  Tabla 3-1). +: d ife renc ia  
s ign if ica tivam ente mayor. - :  d ife renc ia  s ign if ica tivam ente menor.
Resultados (F^ ) de ap lica r el anâ lis is  de la varianza con el
f i n  de conocer en que variables d if ie re n  s ign if ica tivam ente las cinco 
especies. %^nter * componente de variaciôn in te resp ec if ica . Para las 































3,857 **  
11,958
20,567 ***  
48,190
6,105 * *  
19,527
Tabla 3-3: Anâlisis de las Componentes Principales efectuado con la
matriz de preferencias de hâb ita t de las especies (7 variables x
2
107 muestras). A.V.: autovalor. : porcentaje de la  varianza explicado 
^4 102 ‘ resultado del anâ lis is  de la varianza comparando la situaciôn 
media de las cinco especies en cada fa c to r .  % I :  componente de variaciôn 












A.V. 2,893 2,485 1,145
41,335 35,495 16,364
Z  % <T^ 41 ,335 76,831 93,195
Tabla 3-4: Anâlis is  de las Componentes Principales con la matriz de 
13 parcelas de 10 ha x 7 variables de la estructura de la vegetaciôn. 



































Tabla 3-5: Correlaciones entre la  densidad de cada especie, la densidad
global (D) y la riqueza de especies y los très  factores del Anâlis is
de las Componentes Principales de la  Tabla 3-3. D/S: correlaciôn
parcia l entre la  densisdad global y los factores excluyendo el efecto
de la riqueza de especies.
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D S D S
CR -0,422 0,343 0,149 0,405
CH -0,826 -0,380 0,162 0,430
hM 0,370 0,367 -0,704 -0,324
CB 0,488 0,077 0,261 0,379
CT -0,095 0,141 0,524 0,019
PT -0,018 0,145 0,255 0,275
e"' 0,864 0,532 0,809 0,521
Tabla 3-6: Correlaciones parciales entre la  densidad (D) y riqueza (S) 
de especies y variables ambientales ( r ' ) .  r : correlaciones simples.
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PCI PC2
AA -0,723 * *  -0,287
AS -0,713 * *  0,189
PM 0,815 * *  0,099
PO -0,050 0,827 **




Tabla 3-7: Anâlis is  de las Componentes Principales con la  matriz de 
composiciôn de Ta ornitocenosis (5 especies x 13 muestras de 10 ha).
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PCI PC2
CR 0,181 0,731 **
CH 0,534 -0,246
hM 0,189 -0,024
CB -0,773 * * -0,279
CT 0,495 -0,108
PT 0,603 * 0,592 *
exp H' -0,292 0,353
Tabla 3-8: Correlaciones entre las variables estructura les y los factores 





























P C 3 -»CT, hM
Figura 3-1: Situaciôn media e in te rva lo  de confianza del 95% de las 
especies en los tres factores de la Tabla 3-1 (Anâ lis is  de las Componen­
tes Principales con la  matriz de preferencias de h â b ita t ) .  Para la 





Figura 3-2: Relaciôn entre la  amplitud de hâb ita t de las especies (AH; 




RELACION ENTRE AVIFAUNA Y ESTRUCTURA DE LA VEGETACION EN LOS 
MEDIOS AGRICOLAS DEL NORTE DE LA PENINSULA IBERICA DURANTE EL 
PERIODO REPRODUCTOR,
INTRODUCCION
A pesar de la considerable extension que ocupan las campinas (prados 
de siega, pequenos cu lt ivos  extensivos y setos) en el Norte de la  Peninsula 
Ibérica, aun son muy escasos los estudios que analizan su avifauna durante 
el periodo reproductor (ver no obstante ELOSEGUI 1980, BONGIORNO 1982, CARRAS­
CAL 1986 y FERNANDEZ y GALARZA 1986). Aunque ya se conocen c ie rtos  aspectos 
descriptives extensivos de la  avifauna ligada a estos medios (gran estaciona- 
lidad , elevada diversidad, densidad y captaciôn de migrantes transaharianos 
y presencia de un numéro importante de especies que restringen su d is t r ib u ­
ciôn a este t ip o  de paisaje) aun ex is te  un p ro fundo vacio de conocimiento 
en re laciôn con la variaciôn en la composiciôn y estructura de estas orn itoce­
nosis y los factores ambientales déterminantes de esta.
Desde que HILDEN (1965) postulase que la estructura de la  vegetaciôn 
debia ser el fac to r p r inc ipa l déterminante de la  d is tr ib uc iôn  de las aves 
durante el periodo reproductor, y JAMES (1971) propusiese que las aves al 
d is t r ib u irs e  responden a la existencia de "t ipos fisiognômicos" determinados 
que reconocen como sus hâbitats (n ich e -g e s ta lts ) , muchos autores han tratado 
de establecer relaciones entre avifauna y estructura de la vegetaciôn (para 
âreas agricolas ver por ejemplo OSBORNE 1984, CARRASCAL y TELLERIA 1985 
a y HINO 1985 y referencias a l l i  dadas). Ademâs, esta aproximaciôn al estudio
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de la d is tr ib u c iô n  de las aves permite la creaciôn de modèles que, con 
carâcter p réd ic t ive , sean aplicables al cenecimiente del impacte que la 
gestion humana del medie tiene sobre las aves (ver per ejemple les trabajes 
recepilades en CAPEN 1981).
Per este motive, este trabaje  estudiarâ el papel desempenade per la estruc- 
tura de la vegetacién en la determinaciôn de la  cempesiciôn y erganizaciôn 
de la ernitecenesis ligada a las areas agricelas de la  region Euresiberiana 
(RIVAS-MARTINEZ 1981), tratande de analizar les siguientes aspectes:
- facteres déterminantes de la densidad y riqueza de aves; modelizaciôn.
- variables fisiegnômicas relacienadas cen la d is tr ib uc iôn  y abundancia 
de les migrantes transaharianes.
- les niveles peblacienales de las especies, ^estân determinades per la d i£  
penib il idad de sus habitats preferides?.
- insu laridad y efecte de borde en les setes cerne facteres in fluyentes 
en la  densidad y riqueza de aves.
MATERIAL Y METODOS
El ârea de estudie se s itua en la zona a t lâ n t ica  del Pais Vasce (Nerte 
de la  Peninsula Ibérica) entre les 50 y 450 m.s.n.m. (43*10'N, 02*30'W). 
Para las ca rac te r is t icas  betânicas y c limatelôgicas del ârea de estudie 
véase GUINEA (1949), ELIAS y RUIZ (1977) y BELLOT (1978). Les muestrees 
se efectuaren en cince localidades d is t in ta s  que se censideran representativas 
de las ca rac te r is t icas  globales de las campinas del ârea de estudie.
Para el estudie de la avifauna se empleé el métede del taxiade (JARVINEN 
y VAISANEN 1975; TELLERIA 1986) cen bandas de 25 m a cada lade del trayecte .
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Los censos se compartimentaron en muestras de 2,5 ha (500 m de lo n t i tu d
por 50 m de anchura). En to ta l  se tomaron 40 muestras (100 ha censadas) 
que se agruparon en unidades de 4 (10 ha), atendiendo a s im il i tudes  en 
sus carac te r is t icas  fisiognômicas, con el f i n  de e s ta b i l iz a r  y hacer re ­
presentatives les val ores de densidad de cada especie (10 unidades de 10 
ha cada una).
Cen el prepésite de estudiar la estructura de la vegetacién se esta- 
blecieren cince parcel as c ircu la res de 25 m de radie dentre de cada muestra 
de 2,5 ha espaciadas 100 m entre s i .  En cada una de estas parcelas se tema- 
ren dates para 7 variables (las ceberturas se miden en percentaje, %):
- cebertura de herbâceas (GHb)
- cebertura de materral (Rubus spp y Resa çanina. principalmente; CM)
- a ltu ra  media del materral en metres (hM)
- a ltu ra  media del arbelade en metres (*hA)
- numéro de trences cen mâs de 2 m de a ltu ra  y menes de 10 cm de d ia ­
mètre (n t l  )
- numéro de trences cen mâs de 2 m de a ltu ra  y 10 cm de diâmetre (nt2)
- numéro de especies de ârbeles (nsA).
Las estimas de cebertura se efectuaren visualmente siguiende el pro 
cedimiente prepueste per Preden (1976). La estructura de la vegetacién 
de cada unidad de 10 ha se estimé mediante la media de cada variable en 
20 parcelas c ircu la res de 25 m de radie.
En el anâ lis is  de les dates re la t ive s  a la estructura de la vegetacién 
de las 10 unidades de 10 ha se ha u t i l iz a d e  el Anâ lis is  de las Cempenentes 
Principales (PCA; Nie ^  1975; BHATTACHARYYA 1981) y la retacién Vari-
max. Cen el f in  de i lu s t r a r  las preferencias de hâbita t médias de las es-
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pecies mejor representadas en los censos se obtuvo su situaciôn media 
ponderada en los dos primeros factores del PCA u ti l izan do  la siguiente 
ecuacion:
10
Spc= Z  FSM..n.
donde Sp  ^ es la situaciôn media de la especie en el fa c to r ,  FSM^  la  situaciôn 
de la unidad i en el fac to r  y n^  el numéro de individuos de la  especie en la 
unidad i (ver por ejemplo MAURER _e t_^ . 1981).
RESULTADOS
En la tab la 4-1 se muestran las correlaciones simples (r )  y parciales 
(rp ) entre la densidad (D), riqueza de especies (S) y densidad de migrantes 
transaharianos (D^j) y las variables de las estructura de la vegetacién.
La densidad se correlaciona negativamente con la cobertura de herbâceas 
y directamente con la cobertura y a ltu ra  del m atorra l, la a ltu ra  y densidad 
del arbolado y el numéro de especies arbéreas. No obstante al considerar 
las correlaciones parc ia les, la abundancia de aves sélo se correlaciona 
s ign if ica tivam ente de modo pos it ivo  con la a ltu ra  de los arbustos (hM) 
y la densidad de troncos de a rb o l i l lo s  ( < 1 0  cm de diâmetro; n t l ) ,  y nega­
t i  vamente con la cobertura de herbâceas (CHb) y numéro de especies arbé­
reas (nsA; media ind irec ta  del grado de cobertura arbérea de las campinas). 
Aunque no llegan a ser s ig n if ic a t iv a s  a p ^ 0,05, la  cobertura del matorral 
(CM; p < 0 , l )  y el numéro de ârboles désarroilados (nt2; p < 0 , l )  se relacionan 
negativamente con la densidad de aves, mi entras que la  a ltu ra  del arbolado
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(TÎA; p < 0 , 1) lo hace positivamente. Esto es, cuando mayor sea la cobertura 
de arbustos y ârboles maduros o mayor la cobertura de herbâceas, y menor 
la a ltu ra  de arbustos y arbolado y abundancia de a rb o l i l lo s ,  menor serâ 
la densidad de aves. Por tanto, las campinas con mayores abundancias de 
a rb o l i l lo s  y mayores a lturas de arbustos y ârboles (a pesar de su escasa 
cobertura) son las que mantienen mayores densidades de aves. Realizando 
un anâ lis is  de regresiôn m u lt ip le  se obtiene que la cobertura de herbâceas 
(CHb) y la a ltu ra  de arbustos (hM) explican el 91,2% de la variaciôn 
observada en la densidad de aves (p < 0 ,0 1 ) :
D = 51,71 - 0,573.CHb + 29,709.hM
La riqueza de especies (S) se correlaciona directamente de modo s ig n i-  
f ic a t iv o  con todas las variables excepto con la cobertura de herbâceas. 
Al considerar las correlaciones parc ia les, tan solo la a ltu ra  de los arbustos 
in f lu ye  s ign ifica tivamente sobre el numéro- de especies. En la  Figura 4-1 
se i lu s t ra  la re laciôn entre estas dos variables.
La densidad de migrantes transaharianos (D^y) se relaciona s ig n i f ic a ­
t i  vamente con todas las variables estructu ra les, aunque considerando las 
correlaciones parciales solo se re laciona a p <  0,1 con la  cobertura y 
a ltu ra  de matorral. Estas dos variables en conjunto explican el 88% de 
la variaciôn observada en la  densidad de estas aves (p < 0 ,01 ) :
D|^ y = 1 ,347 + 0,355 CM + 5,604.hM
Esto es, cuanto mayor sea la cobertura y a ltu ra  de matorral en las cam- 
pihas mayor serâ la densidad de migrantes transaharianos.
Debido a que las s iete variables estructurales .estân fuertemente co-
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rrelacionadas (el 85,7% de las correlaciones entre pares de variables son 
s ig n if ic a t iv e s  a p <  0,05) se ha u t i l iz a d o  el Anâlis is  de las Componentes 
Principales con el proposito de s in te t iz a r  la informacion y generar gra- 
dientes estructura les independientes que tengan sentido b io log ico . El 
primer fa c to r  (PCI) es un gradiente de complejidad e s tru c tu ra l , ya que 
se correlaciona positivamente con la a ltu ra  y cobertura del matorral 
(CM, hM), la  densidad y a ltu ra  del arbolado ( n t l ,  nt2 y hA) y el numéro 
de especies arbôreas (nsA). Esto es, opone las campinas desarboladas y 
mâs simples estructuralmente (extreme negative) a las mâs arboladas y com- 
plejas fisiognomicamente (extreme p o s it iv o ) .  PC2 es un fa c to r  "cobertura 
de arbustos" que actûa separando fundamentalmente las campinas mâs simples; 
opone las parcelas con elevadas coberturas de herbâceas a aquellas en que 
los arbustos estân bien representados (fundamentalmente prados de siega 
abandonados y zonas de val le de suelo mâs pobre). En conjunto estes dos 
factores explican el 93,6% de la varianza o r ig ina l (ver tab la  4-2).
En la  Tabla 4-3 se muestran las correlaciones entre la densidad de cada 
especie y PCI y PC2, y el percentaje de varianza que de la densidad de 
cada especie explican ambas componentes. Un bajo percentaje de varianza 
(R .100) es in d ica t ive  de una ampli a d is tr ibuc iôn  en las campinas respecte 
a la estructura de la vegetaciôn. Atendiendo a las especies mejor datadas 
se obtiene que Streptope li a t u r t u r , Alauda arvensi s. Lanius c o l lu r io . 
Saxicola to rquata . Parus major, Serinus serinus, Emberiza calandra, 
L,' c i t r in e l  1 a y Passer montanus son las especies mâs generalis tas  en su 
d is tr ib u c iô n  por las campinas, ya que sus niveles de densidad no parecen 
relacionarse con fenômenos estructu ra les . Las demâs especies responden 
estrechamente a la  estructura de la vegetaciôn al correlacionarse s ig n i­
f i c a t i  va y directamente con el gradiente de complejidad es tructu ra l (PCI).
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Anthus t r i  v ia l 1s se d ife renc ia  como la especie ca ra c te r is t ica  de las cam­
pinas abiertas abandonadas al relacionarse negativamente con PCI y posi­
t i  vamente con PC2 (aumento de la cobertura del matorral propio de prados
pobres y abandonados).
La densidad to ta l de aves se correlaciona sign if ica tivam ente con PCI 
(r=0,854, n=10, p < 0 ,0 1 )  pero no con PC2 (r=0,450, n=10, p > 0 , l )  de manera 
que aumenta la  abundancia de aves al aumentar la  complejidad estructura l 
y biomasa vegetal de las campinas. Otro tanto ocurre con la riqueza de 
especies (PCI: r=0,880, p < .0 ,0 1 ;  PC2: r=0,292, P> 0,1; n=10 en las dos 
co rre lac iones). No obstante, si se excluye el efecto que la riqueza tiene 
sobre la densidad se obtiene que la densidad de aves no se correlaciona sig­
n i f i c a t i  vamente con PCI (corre lacion p a rc ia l;  r=0,173, n=10, p >  0 ,1 ). Este 
hecho es debido a la estrecha re laciôn existante entre densidad y riqueza
(p <  0,01 ; ver Figura 4-2) de manera que los niveles de densidad de la 
ornitocenosis son determinados por la captaciôn de especies y no por fenô­
menos estructu ra les estrechamente relacionados con la abundancia. La densi­
dad de migrantes transaharianos se correlaciona positivamente con PCI y 
PC2 (PCI: r=0,706, n=10, p < 0 ,0 5 ; PC2: r=0,600, n=10, p < 0 ,1  ) de manera 
que cuanto mayor sea la complejidad estructura l y cobertura de arbustos 
de las campinas mayor serâ la abundancia de este grupo de especies. En 
conjunto estas dos componentes de la estructura de la vegetaciôn explican
el 86,05% de la  varianza de la densidad de los migrantes transaharianos 
(p<0 ,01 ; ver Figura 4-3).
En la  Figura 4-4 se i lu s tra n  las preferencias de hâbita t médias de las 
especies dentro del gradiente de complejidad estructu ra l global (PCI) y
su re lac iôn con la  especializaciôn en la selecciôn de hâbita t (ESP; d is -
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tancia euclidea entre la situaciôn media de cada especie en el piano PCl- 
PC2 y el origen de dicho espacio; PC1=0 y PC2=0 -ca rac te r is t icas  médias 
de las campinas censadas-). Existe una re laciôn parabôlica entre especia- 
l izac iôn  en las preferencias de hâb ita t (d is tancia  ente espacio ocupado
y disponib le) y situaciôn media en el gradiente de complejidad e s truc tu ra l,  
de modo que las aves que muestran mayores especializaciones (= menores 
amplitudes) son las adaptadas a los extremos del gradiente (âreas despejadas 
de prados, y campinas muy arboladas y sotos). No existen pâjaros especia- 
licados en u t i l i z e r  sectores de complejidad intermedia, siendo generalis tas 
las especies que viven en campinas de este t ip o  (caso de J^. c o l lu r io ) . 
A pesar de una mayor d ispon ib il idad  ambientai de âreas desarboladas de
prados (extremo negativo de PCI) que de setos y sotos (extremo p o s it iv o ) ,  
hay un numéro considerablemente mayor de especies adaptadas a habitar en 
sectores estructura les complejos (ver Figura 4-4). Las especies migrantes 
transaharianas (ver Figura 4-4) se d istribuyen a lo largo de todo el gra­
diente de complejidad estructura l y del espectro de especia lizaciôn en 
las preferencias médias de hâb ita t,  no d ife riendo sign if ica tivam ente de 
las no migrantes (p> 0,1 en los dos tes ts  de la U efectuados).
La especia lizaciôn en las preferencias de hâbita t (como medida inversa 
a la d ispon ib il idad  ambiental del hâb ita t pre ferido) se correlaciona inve r­
sa y s ign if ica tivam ente con . la  densidad de migrantes transaharianos 
( p < 0 , 0 1 ;  ver Figura 4-5). Esto es, la  abundancia de estas aves en las 
campinas viene determinada por la  d ispon ib il idad del hâb ita t apropiado 
para cada especie. La estructura de la  vegetaciôn es, por tan to , un fac to r  
in f luyen te  en la determinaciôn de los efectivos de estas especies. Aunque
también se ha obtenido una correlaciôn negativa entre estas variables para 
las especies sedentarias, esta no llega a ser s ig n i f ic a t iv e  (r=-0,527.
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n=13, p < 0 , l ;  no se ha inc lu ido a serinus v Carduelis chi o r is  por ser 
especies que muestran desplazamientos invernales hacia zonas mâs méridio­
nales de la  Peninsula Ibérica -ver ASENSIO 1984, 1985 y 1987 - ) .
En la  Tabla 4-4 se i lu s t ra  la estructura de la ornitocenosis ligada 
a los setos mâs arbolados de las campinas y la de otros medios foresta les 
del ârea de estudio (pinares, robledales y hayedos; datos in é d ite s ) .  Los 
setos, a pesar de presentar una menor a ltu ra  y densidad del arbolado (2-3 
veces menos; ver ÜA y nt en Tabla 4-4) y una menor cobertura de matorral 
(2-4 veces menos; CM) mantienen ornitocenosis con elevadas densidades 
(solo superadas por l.os pinares maduros) y riquezas (en e llos  se obtienen 
los mayores valores dentro del conjunto del Pais Vasco A t lâ n t ic o ) .  Esto 
es, los setos de las campinas, a pesar de ser unos bosques is la  con escaso 
désarroi lo  y cobertura del estrato arbôreo y arbustivo, son habitados por 
una ornitocenosis con una densidad y riqueza comparable o superior a la 
de medios fo resta les (autôctonos e implantados) con una mayor complejidad 
estructu ra l y biomasa.
OISCUSION
Los resultados de este traba jo apoyan la  hipôtesis de HILDEN (1965) 
de que las ca rac te r is t icas  estructura les del medio son de primordial impor- 
tancia en la  determinaciôn de la d is tr ib u c iô n  y niveles poblacionales de 
las especies, deabido al elevado grado de predecib ilidad de la riqueza 
y densidad de aves. La in f luenc ia  de la estructura de la vegetaciôn debe 
producirse fundamentalmente a nivel de la  n id if ic a c iô n  (emplazamiento de 
los ni dos), ya que tanto la  densidad como la riqueza se correlacionan con 
la a ltu ra  del estrato arbustivo; una masa arbustiva desarrollada en a ltu ra
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( i ndependientemente de su cobertura) debe proporcionar una buena protecciôn 
durante la  n id if ic a c iô n ,  fren te  a los predadores y las inclemencias del
tiempo, en las marànas de Rubus spp y Rosa spp, mâs que e jercer su in f lu e n ­
c ia sobre las estrategias de bûsqueda del alimente.
Al igual que han obtenido otros autores, la densidad y riqueza de aves 
se re laciona directamente con el volumen de la  vegetaciôn y complejidad 
estructu ra l (MacARTHUR Y MacARTHUR 1961; KARR 1968; BLONDEL ^  ^  1973; 
WILLSON 1974; NILSSON 1979; BILCKE 1982; VANDER WALL y MacMAHON 1984; 
HINO 1985, e tc ) .  No obstante, las ca rac te r is t icas  de la estructura de la
vegetaciôn actûan a través del numéro de especies que pueden ocupar un 
determinado sector de las campinas, y no a través de la cuantia de aves 
que de todas e l la s  puede soportar este medio. Por tan to , la  densidad global 
de aves en las campinas estâ regulada por otros factores ajenos a las 
ca rac te r is t icas  de la estructura de la  vegetaciôn, actuando ésta tan solo 
sobre el numéro de especies que pueden ocuparlas (s im ilares resultados 
obtienen BILCKE 1982 y CARRASCAL 1987).
A pesar de que las aves parecen estar lim itadas en su d is tr ib uc iôn  por
la d ispon ib il idad  de sus hâbitats apropiados atendiendo a la estructura
de la  vegetaciôn, no todas las especies estân lim itadas de forma s im ila r .  
Los migrantes transaharianos (pâjaros especializados en el ârea de estudio 
fundamentalmente por medio ecotônicos -especialmente setos de campinas-; 
ver CARRASCAL 1986) ajustan sus densidades en las campinas a la  d isponi­
bi l idad de sus hâbitats preferidos de un modo mâs estrecho que las especies 
sedentarias, las cuales alcanzan sus mayores abundancias en otros medios 
(salvo c i r lu s  que restr inge su d is tr ib uc iôn  a las campinas). La ocupaciôn 
de las âreas agricolas del Pais Vasco por las especies no migrantes séria
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residual y su densidad estaria  menos lim itada por fenômenos estructurales 
debido a que sus complejos fisiognômicos preferidos (n iche-gesta lts  de 
JAIMES 1971) estân ampliamente representados en otras formaciones vegetal es 
mâs extendidas dentro de la regiôn de estudio (tendrian mâs espacio po- 
temcial por el que d is t r ib u i r s e ) . No obstante, y a pesar de la d ife rente 
intensidad de respuesta de los migrantes transaharianos y las especies 
sedentarias a la d ispon ib il idad  de sus hâbitats en las campinas, existe 
una fue rte  re lac iôn inversa entre densidad de todas las especies y especia- 
1izaciôn en las preferencias de hâbita t (medida inversa a la amplitud); 
r=0,649, n=21, p < 0 , 0 1 .  Este resultado apoya la hipôtesis de McNAUGHTON 
y WOLF (1970) segûn la cual la abundancia de los organismos debe co rre la ­
cionarse con la  amplitud de d is tr ib uc iôn  de las especies cuando los re - 
cursos del medio son l im itan tes , y los organismos de una comunidad res­
ponden a la d ispon ib il idad  siguiendo un mismo patrôn. Este hecho, también 
encontrado por otros autores (por ejemplo HAILA ^  1980; HOLMES y
ROBINSON 1981; VANDER WALL y McMAHON 1984; CARRASCAL 1987), contrasta con 
lo obtenido por CARRASCAL y TELLERIA (1985) para la ornitocenosis inver- 
nante en las campinas de esta regiôn de estudio. Esta discrepancia estacional 
en el patrôn de re laciôn abundancia-amplitud para las campinas, puede 
entenderse como consecuencia de una mayor adversidad e impredecibilidad 
ambiental durante el invierno que impi de que la comunidad se sature en 
especies e ind iv iduos. Por otro lado, durante el inv ierno, debido a que 
las especies no estân res tr ing idas a una misma ârea por motivos reproduc- 
to res, la impredecibilidad meteorolôgica dentro y fuera de la  regiôn de 
estudio puede provocar fugas de tempero que afecten en d is t in ta  medida 
a las especies de una comunidad atendiendo a sus nichos espaciales y t rô f ic o s  
(ver CARRASCAL ^  en prensa), y que impidan que todas las especies
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de la ornitocenosis ajusten sus niveles de abundancia siguiendo un mismo 
patrôn con la estructura de la vegetaciôn, dependiendo de la d ispon ib il idad  
de tipos 0 complejos fisiognômicos.
Los migrantes transaharianos no ocupan con mâs intensidad las âreas 
de menor complejidad estructura l como han apuntado HERRERA (1978) para 
toda Europa y BILCKE (1984) para una serie sucesional de coniferas en 
Bélgica. Como grupo, en las campinas, sôlo parecen responder a la  cobertura 
y a ltu ra  (désarro ilo ) del estrato arbustivo, lo cual debe relacionarse 
con el emplazamiento de los ni dos, ya que la  mayoria de estas especies 
n id if ic a n  en arbustos y buscan el alimente en otros sustratos (suelo, f o l la -  
je ,  a ire , e tc . ) .  Esto es, independientemente de la complejidad global de 
la estructura de la vegetaciôn, los migrantes transaharianos seleccionan 
las âreas con mayor desarrollo del m atorral. Este resultado pone de mani- 
f ie s to  la ex istencia de variaciones locales en los niveles de recepciôn 
de estas especies no contempladas por model os générales (por ejemplo HERRERA 
1978), y lo d i f i c i l  que résu lta  establecer relaciones universales (incluso 
a escala in te rcon t inen ta l)  que expliquen la d is tr ib uc iôn  de estas aves 
durante el periodo reproductor (ver por ejemplo MacARTHUR 1959; WILLSON 
1976; HERRERA 1978 y POTTI 1985c para d is t in ta s  h ipô tes is ) . No obstante, 
los resultados de este trabajo parecen apoyar la  h ipôtesis de BILCKE (1984) 
segûn la cual, la  d is tr ibuc iôn  de estas especies durante el periodo repro­
ductor vendria determinada por las ca rac te r is t icas  de sus hâb ita ts , que 
durante su estancia invernal en A fr ica  son medios arbustivos e s tru c tu ra l­
mente simples.
La mayor densidad y riqueza de los setos respecto a la que le  corres- 
ponderia atendiendo a un gradiente de complejidad estructu ra l global para
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toda el area de estudio (ver Tabla 4-4), implica que estas formaciones 
vegetales actûan como is las  fo resta les aglutinando, en reducidos espacios, 
una elevada cantidad de especies e individuos que en zonas agricolas ex- 
tensas desarboladas no encuentran el hâbitat apropiado para su existencia 
durante el periodo reproductor. Asi, son habitados por especies foresta les 
propi as de bosques caducifo lios y por pâjaros "de borde" que dentro del 
contexte del Pais Vasco A tlân t ico  restringen su d is tr ib uc iôn  a estas formaci£ 
nés (ver ODUM 1959; GROMADZKI 1970; HINO 1985 y O'CONNOR y SHRUBB 1986 
para unos resultados s im ila res).
La gestiôn humana de estos medios agricolas debe e v ita r  la eliminaciôn 
de las masas de arbustos que alcancen mayor a ltu ra  y la supresiôn de peque- 
hos ârboles caducifo lios de grandes zonas. De ser reducidas las superfic ies 
de los setos deberian conservarse sectores -con elevadas a ltu ras de arbustos 
(aunque tengan escasa cobertura) y densidades de a r b o l i l lo s .  La eliminaciôn 
0 reducciôn de las campinas (y en p a r t ic u la r  de los setos) en el Pais Vasco 
a t lâ n t ico  para su transformaciôn en âreas de c u l t iv o  extensive o zonas 
de repoblaciôn de Pi nus radiata t ra e r ia  consigo una considerable reducciôn 
de los efectivos poblacionales de los migrantes transaharianos.
CONCLUSIONES
A continuaciôn se resumen brevemente las conclusiones emanadas de este 
traba jo :
- La composiciôn, densidad y riqueza de la ornitocenosis asociada con 
las campinas del norte de la Peninsula Ibérica muestra una considerable 
variaciôn que es perfectamente explicada atendiendo a la estructura de 
la vegetaciôn. El aumento de la densidad y riqueza estâ asociado con el
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incremento de la complejidad estructu ra l y volumen de la vegetaciôn, siendo 
la a ltu ra  del estrato arbustivo el p r inc ipa l responsable de las variaciones 
observadas en estos dos parâmetros orn itocenôticos.
- La comunidad de aves responde fundamentalmente a la estructura de 
la vegetaciôn a través de la riqueza, mi entras que la densidad parece 
relacionarse con otros fenômenos no estructu ra les.
- La abundancia de migrantes transaharianos estâ asociada en las campinas 
al desarro llo  del estrato arbustivo (a ltu ra  y cobertura), relacionândose 
directamente con el gradiente de complejidad e s truc tu ra l.
- En general, las abundancias de las especies se relacionan con la  d is ­
ponibi l idad de sus hâbitats preferidos en las campinas, de manera que la 
estructura de la vegetaciôn es un fa c to r  déterminante de los niveles po­
bl acionales de las aves (apoyo a la h ipôtesis de HILDEN 1965). Esta re laciôn 
es muy estrecha en los migrantes transaharianos, mi entras que es mâs laxa 
en las especies sedentarias.
- La elevada densidad y riqueza de aves de los setos respecto a medios 
foresta les de mayor complejidad estructu ra l y volumen de la vegetaciôn 
se explica por su insularidad dentro de âreas agricolas extensas desarbo­










CHb -0,691 -0,808 -0,531 -0,358 -0,738 -0,336
CM 0,730 -0,575 0,644 -0,397 0,837 0,585
hM 0,947 0,858 0,954 0,698 0,890 0,583
hA 0,942 0,593 0,889 -0,379 0,842 0,548
n tl 0,942 0,755 0,891 0,039 0,835 0,548
nt2 0,909 -0,613 0,839 -0,040 0,924 -0,033
nsA 0,940 -0,673 0,911 0,247 0,817 -0,415
Tabla 4-1: Correlaciones simples (r )  y parciales (r^J  entre la densidad 
de aves (D; aves/10 ha), la riqueza de especies (S; especies en 10 
ha) y la densidad de especies migrantes transaharianas (D ^y: aves/10 
ha). | r |=  0,632*; | r |=  0,765**.
CHb: cobertura de herbâceas. hM: a ltu ra  media del matorral. hA: a ltu ra  
media del arbolado. n t l :  numéro de troncos de menos de 10 cm de 0. 








n tl 0,880** 0,437
nt2 0,823** 0,480
nsA 0,917** 0,353
Autoval or 4,268 2,286
% 60,970 32,651
r%<r ^ 60,970 93,261
Tabla 4-2: Anâlis is  de las Componentes Principales con los datos de la 
estructura de la vegetaciôn de las 10 parcelas de campina.
Ill
PCI PC2 R^xlOO
Streptopelia tu r tu r STT 0,060 -0,299 9,29
Alauda arvensis AA -0,441 -0,286 27,69
Anthus t r i v i a l  is AT -0,528 0,621 66,28 *
Lanius c o l lu r io LC 0,199 -0,203 8,06
Saxicola torquata SXT -0,527 -0,131 29,52
Sylvia a t r ic a p i l la SA 0,760 0,452 78,36 **
Sylvia borin SB 0,824 0,503 93,40 **
Erithacus rubecula ER 0,857 0,464 95,12 **
Phylloscopus c o l ly b i ta PHC 0,824 0,503 93,40 **
Turdus merula TM 0,779 0,373 74,74 **
Hippolais po lyg lo tta HP 0,737 0,505 80,00 * *
Muscicapa s t r ia ta MS 0,817 0,521 94,10 **
Cettia c e t t i CTC 0,851 0,411 89,48 **
Troglodytes troglodytes TT 0,787 0,394 77,61 **
Parus major PM 0,367 -0,106 14,57
Serinus serinus SS 0,591 0,413 52,10
Carduelis ch lo r is CCH 0,810 0,392 81,13 **
Emberiza calandra EGA -0,549 -0,069 30,63
Emberiza c i r lu s ECR 0,864 0,319 84,96 **
Emberiza c i t r i n e l l a EOT -0,413 0,165 19,75
Passer montanus PSM 0,328 -0,179 13,93
Tabla 4-3: Correlaciôn entre la densidad de especies y los dos primeros
factores del Anâlis is  de las Componentes Principales (PCI y PC2). 
2
R xlOO: porcentaje de varianza explicado por PCI y PC2.
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D ^10 hA nt CM
SETOS ARBOLADOS 60,8 21,2 6,5 27,5 12,8
PINARES MADUROS 71,5 14,0 18,2 57,0 25,0
ROBLEDALES 54,0 20,0 13,7 39,5 53,1
HAYEDOS 34,4 12,3 15,0 58,2 32,1
Tabla 4-4: Densidad (D; aves/10 ha), riqueza ; especies en 10 ha)
y carac te r is t icas  de cuatro medios arbolados del Pais Vasco a t lâ n t ic o .  
n t : numéro de troncos/0,2 ha.
s 0 , 9 5 4 * * *
RTxlOO = 91 ,02
10 -
21
Figura 4-1: Relaciôn entre la  riqueza de especies ( S ,g  ; especies en 10
ha) y la a ltu ra  del matorral (hM).
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Figura 4-2: Relaciôn entre densidad (D; aves/10 ha) y riqueza (S^q : 
especies en 10 ha).
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Figura 4-3: Relaciôn entre la densidad de migrantes transaharianos (0^^;
aves/10 ha) y los dos factores del Anâlis is  de las Componentes Principa-
2
les (ver Tabla 4-2). R xlOO: coefic iente  de determinaciôn del anâ lis is  
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Figura 4-4: Relaciôn entre la s ituaciôn de las especies en el gradiente 
de complejidad estructural global (PCI) y la especia lizaciôn (medida 
inversa a la d ispon ib il idad de los hâbitats prefer idos; ver texto) 
en la selecciôn de hâbita t (ESP).©: migrantes transaharianos.
ESP
2 -
- 0 ,9 3 8 * *
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Figura 4-5: Relaciôn entre la densisdad de las especies migrantes transaha­




AVIFAUNA INVERNANTE EN LOS MEDIOS AGRICOLAS DEL NORTE DE ESPAnA. 
PAPEL DE LA ESTRUCTURA DE LA VEGETACION Y LA COHPETENCIA INTERES- 
PECIFICA.
INTRODUCCION
La campiha es el medio agricole mâs extendi do en la  region eurosiberiana 
de la  Peninsula Ibérica. Su heterogeneidad en el piano horizontal determine 
su carâcter ecotônico, ya que en una escasa superf ic ie  de terreno pueden 
encontrar cu lt ive s , prados, setos, sotos f lu v ia le s ,  etc. Los recientes 
estudios de su avifauna (GALARZA,1982; TELLERIA, 1983a; MUNOZ, 1985, y 
CARRASCAL, 1986a) caracterizan a sus ornitocenosis como muy estacionales, 
estando constitu idas en el invierno mayoritariamente por especies e s t r ic ta -  
mente invernantes o que no estân présentes durante la  época reproductora. 
En este sentido destaca por ser el medio mâs importante para la recepciôn 
de invernantes de todos los existentes en el Pais Vasco a t lâ n t ico  (TELLERIA, 
1983 a; CARRASCAL, 1986 a). No obstante, el carâcter puramente observacional 
de estos estudios ha aportado poca informaciôn sobre la estructura y organi- 
zaciôn de estas comunidades invernantes.
Debido a su condiciôn de ecotono a pequeha escala, los métodos de censo ex- 
tensivos trad ic iona les (TELLERIA, 1978) no son apropiados para estudiar 
las respuestas de las aves a este mosaico ambiental. Por e l lo  se ha prefe­
r ido  u t i l i z e r  una aproximaciôn autoecolôgica a las preferencias de hâbitat 
de cada especie previa al estudio de la ornitocenosis como conjunto (véase, 
por ejemplo, JAMES, 1971; SABO, 1980, y COLLINS et ^ . , 1982, y JAMES y
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BOECKLEN, 1984, para una discusiôn de este aspecto en el seno de las teorias 
ecolôgicas de comunidades). Este anâ lis is  i lu s t r a  las relaciones existentes 
entre las aves y los gradientes ambientales obtenidos a p a r t i r  de variables 
discrètes por el empleo de técnicas m ult iva rian tes (véase, por ejemplo, 
CAPEN, 1981, y los art icu los  al 11 presentados).
Posteriormente se ha ensayado un nuevo planteamiento de estudio de comuni­
dades mediante el anâlis is  de los parâmetros de las asociaciones interespe- 
c i f ic a s  dentro de los gradientes ambientales m ult ivarian tes mâs representa­
t iv e s . Esta aproximaciôn al concepto de comunidad, mâs "experimental" que 
observacional por el empleo del control es tad is t ico  de los datos (OSBORNE, 
1984). permite analizar la composiciôn y estructura de la  ornitocenosis 
desde m ult ip les puntos de v is ta .
Desde que HUTCHINSON (1957) y MACARTHUR (1958) apuntaron que la  competen- 
cia in te respec if ica  podria estructurar las comunidades, ésta ha sido la 
p r inc ipa l idea en torno a la cual ha girado la  ecologia de taxocenosis. 
Este argumente, junte con los hechos, muchas mâs veces supuestos que demos- 
trados, de que las comunidades estân saturadas y en e q u i l ib r io ,  ha sido 
recientemente rechazado o puesto en duda (véase, por ejemplo, CONNELL, 1975; 
WIENS, 1977; ROTENBERRY, 1980; ROTENBERRY Y WIENS, 1980; WIENS Y ROTENBERRY, 
1981; SCHLUTER, 1982; SIMBERLOFF, 1982; JAMES y BOECKLEN, 1984). Este es 
el motive por el que este traba jo , siguiendo la  l inea propuesta por WIENS 
(1984), analizarâ la estructura de la ornitocenosis invernante en las campi- 
has del Pais Vasco a t lâ n t ico , tra tândola de s itu a r en un "gradiente de estados 
de e q u i l ib r io " .
Dentro del contexte del estudio de la composiciôn y estructura de las o rn i-
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tocenosis invernantes en los medios agropecuarios del centro-norte de la 
Peninsula Ibérica (véase TELLERIA y SANTOS, 1985), este traba jo  an liza râ , 
a una escala geografica mâs lim itada, los siguientes aspectos:
- factores estructurales déterminantes de la  selecciôn de hâb ita t de 
las especies y respuestas de las aves a éstos;
- amplitud en las preferencias de h â t i ta t ;  re laciôn entre dominancia 
y amplitud;
- estructura de las asociaciones de especies mâs destacadas atendiendo 
a la estructura de la vegetaciôn;
- papel de la competencia in te respec if ica  en la  selecciôn de hâb ita t;
- re lac iôn entre el patrôn de d is tr ibuc iôn  de las especies a nivel local 
(este estudio) y regional (véase TELLERIA y SANTOS, 1985).
AREA DE ESTUDIO
El ârea de estudio se situa en el norte de la Peninsula Ibérica , sector 
o r ien ta l de la cornisa cantâbrica, dentro del Pais Vasco a t lâ n t ic o .  Para 
una descripciôn de las caracter is t icas botânicas de esta zona, véase TELLERIA 
(1983), TELLERIA y SANTOS (1985), y referencias a l l i  dadas.
Los muestreos se llevaron a cabo en el inv ierno de 1984-85 (24-XI1-1984 
a 3-II-1985) a lo largo de nueve dias de campo en seis localidades d is t r ib u i -  
das por el ârea de estudio y representatives de las condiciones ambientales 
de las âreas agricolas del Pais Vasco a t lâ n t ic o .  Estas son las s iguientes:
a) I t u r r ig o r r i  (Bilbao, Vizcaya): 43  ^ 14' N, 2® 56' W. 200 m.s.n.m.
b) Urdûliz-Butrôn (Vizcaya): 43- 23' N,2* 56 'W. 80 m.s.n.m.
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c) Gatika-Munguia (Vizcaya): 43- 22' N,2* 52'W. 75 m.s.n.m.
d) Arehavaleta-Mondragon (Guipûzcoa): 43- 03' N, 2- 31' W. 250 m.s.n.m.
e) Aramayona (Alava): 43® 03' N, 2- 34' W. 350 m.s.n.m.
f )  Valle de Orduna (Vizcaya-Alava): 42^ 59' N, 3® 00' W. 300 m.s.n.m.
Los inviernos en las zonas de val le del area de estudio estân ca ra c te r i-  
zados por temperaturas médias comprendidas entre 10*y 5® C y prec ip itac iones, 
casi exclusivamente en forma de l lu v ia ,  que oscilan entre 100 y 175 mm/m^  
por mes (véase datos de ELIAS y RUIZ, 1977). En invierno 1984-1985 un tempo­
ra l f r i o  polar afecto durante enero el area de estudio, cubriéndola con 
una espesa capa de ni eve trayendo consigo temperaturas extremadamente bajas 
(hasta -10* C) que se prolongaron durante unas tres semanas. No obstante, 
todos los muestreos se realizaron en condiciones invernales " t ip ic a s "  antes 
y despues del temporal ( la  nieve no cubria el suelo de las campinas).
METODOS
Para estudiar las relaciones entre las aves y la estructura del medio 
se recorrie ron , a lo largo de todo el dia de muestreo, las zonas de estudio 
tratando de pasar por el mayor numéro de s i t io s  con el f i n  de no sesgar
los datos hacia alguno de los t ipos de habitats (setos, prados, c u l t iv o s ,e tc . ) 
Cada vez que se observaba un ave so li t a r i  a o un bando, tanto monoespecifico
como heteroespecifico, se tomaba una muestra c i rc u la r  de 25 m. de radio,
cuyo centro venia dé fin i do por la s ituaciôn del ind iv iduo observando, o
por el punto medio del espacio ocupado por el bando. Esta técnica ha sido 
u t i l iz a d a  por numerosos autores en estudios que atahen a una variedad de 
especies, habiéndose empleado radios de d iferentes longitudes (véase, por
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ejemplo, JAMES y SHUGART, 1970; NOON, 1981a, 1981b; RAPHAEL, 1981 COLLINS 
et a l . , 1982; JAMES ^  aJ., 1984, y RATTI _e  ^ , 1984). En cada una de
estas parcel as circu lares de aproximaciôn 0,2 ha se anotaron los siguien- 
tes datos: especie(s) o rn i t ic a (s ) ,  numéro de individuos de cada especie
y 28 variables estructurales. Debido a que muchas de las 28 variables estaban
fuertemente correlacionadas entre s1 o proporcionaban informaciôn ir re le va n ­
te habida cuenta de la escasa representaciôn de los tr ib u to s  que median, 
se han considerado tan solo las diez siguientes:
- CTL: cobertura (%) de superfic ie , arada o en barbecho, desprovista 
de vegetaciôn viva;
- CH: cobertura (%) de herbâceas (prados o plantas de huerta);
- CA: cobertura (%) de arbustos (Rubus spp. fundamentalmente);
- CAAl: cobertura (%) de ârboles con menos de tres metros de a ltu ra  (es- 
t ra to  subarbôreo);
- CAA2; cobertura (%) del estrato arbôreo por encima de tres  metros de 
a ltu ra  (estrato arbôreo superior);
- hA: a ltu ra  media (m) del estrato arbustivo;
- hAA: a ltu ra  media (m) del estrato arbôreo;
- hmAA: a ltu ra  maxima (m) del arbolado;
- n t l :  numéro de troncos con un diâmetro, a la a ltu ra  del pecho, compren-
dido entre 10 y 30 cm.
- nt2: numéro de troncos con un diâmetro superior a 30 cm.
El estra to  arbôreo estaba compuesto mayoritariamente por Crataegus mo- 
noqyna, Salix spp.. Prunus spp., Ouercus spp. Betula pendula, Alnus spp., 
Castanea sativa y Pinus rad ia ta .
Todas las estimas se realizaron visualmente de modo aproximado previo 
entrenamiento. Las coberturas se midieron u t i l izan do  una escala de ocho
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categorîas (0, 1-5, 6-12, 13-25, 26-50, 51-75, 76-90 y 91-100%) empleando 
el procedimiento propuesto por PRODON (1976). El motivo de que se hayan 
establecido cuatro categorias de cobertura por debajo del 25% viene deter- 
minado por el hecho apuntado por c iertos autores (por ejemplo, WILLSON, 
1974, y PRODON y LEBRETON, 1981) de que las relaciones entre avifauna y 
estructura de la vegetaciôn no son linea l es, siendo muy importante la  presen- 
c ia de un estrato a pesar de que tenga una escasa cobertura.
Debido a que cada muestra de la mayoria de las especies incluye a mâs 
de un indiv iduo (rango: 1-100), se ha optado por dar para cada especie la 
media ponderada de cada variable (véase Apéndice), siguiendo el procedimien­
to empleado por otros autores (por ejemplo, SABO, 1980, y MAURER et a l . ,  
1981). A estos datos se les aplicô el anâ lis is  de las componentes princ ipa les 
(PCA; NIE e ^  al^., 1975; BHATTACHARYYA, 1981) en la  versiôn del método cen- 
tro ide  (CALVO, 1982). Con el propôsito de s im p l i f ic a r  en mayor medida la 
soluciôn fa c to r ia l  in ic ia l ,  se han rotado los factores segundo y tereero 
por el procedimiento Varimax (CALVO, 1982). Los câlculos m ult ivarian tes 
se han efectuado con los programas en lenguaje BASIC, ACPC, ACPCFS y VARIMAX 
(Luis M. Carrascal, inéd ito ) . La matriz in ic ia l  (véase Apéndice) se analizô 
previa transformaciôn logaritmica de las variables x '= lo g (x+ l)  y estandari- 
zaciôn de éstas a 7=0 y CT=1. Tan sôlo se han considerado aquellos factores 
con autoval ores mayores que 1.
Debido a que el anâlis is  efectuado con las médias ponderadas de cada 
especie en las diez variables no informa de la va r ia b i l ida d  de la respuesta 
de las aves al d is t r ib u irs e  en los gradientes generados por el PCA, se ha 
obtenido la situaciôn de todas las muestras de cada especie en los dos p r i -  
meros factores (79,3% de la varianza; véase tabla I ) ,  u t i l izando  la matriz
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de los factor-scores de las variables (coefic ientes de regresiôn de cada
variable en cada fac to r)  previa transformaciôn logaritm ica y estandarizaciôn
de los datos (véase ROTENBERRY y WIENS, 1981, para la descripciôn de la
metodologia y a p i ica c iones de este a n â l is is ) .
Teniendo en cuenta el rango de variaciôn de la situaciôn de las muestras 
en cada fac to r ,  se ha d iv id ido cada componente en cinco sectores de igual
amplitud en los cuales se han d is tr ib u id o  los individuos de cada especie 
segûn la inclusiôn de sus muestras en estos sectores (véase ROTENBERRY y 
WIENS, 1980, para el empleo del mismo procedimiento).
La ampli tud de d is t r i  buciôn de las especies en cada fa c to r  se ha medido 
mediante el antilogaritmo del Indice de diversidad de Shannon-Wiener: exp 
H', donde H'= - X p - j  P-j y P-f es la proporciôn de la especie en el sector 
i (véase HILL, 1973, y ALATALO y ALATALO, 1977).
Los solapamientos in terespecificos dentro de los factores se han calculado 
mediante el Indice de s im il i tu d  de porcentajes (RENKONEN, 1938).
En el anâ lis is  de la estructura de las subcomunidades que explotan los 
barbechos y arados, los prados y las zonas con setos se han empleado los 
si gui entes parâmetros.
- Riqueza: numéro de especies en 100 individuos (S^g^). Obteniendo median­
te las curvas de rarefacciôn (JAMES y RATHBUN, 1981).
- Equitabi 1 idad (J): ( ( 1 / Z  P - j  ) - l  )/exp H ' - l ) ,  donde p^ es la  proporciôn
de la especie i en la subcomunidad y exp H' el anti logaritmo de la 
diversidad de especies en ésta (ALATALO y ALATALO, 1980).
- Diversidad (H'^gp ): diversidad corregida para e v ita r  el efecto del
d is t in to  tamaho muestral (JARVINEN y VAISANEN, 1977).
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^cor" H '+ (S - l) /(2  N) 
donde S es el numéro de especies en la  muestra de N indiv iduos.
Por ultimo, hai  ^ que destacar que los datos referentes a las subcomunida­
des incluyen a todas las aves observadas independientemente de la d istancia 
a la que fueron vistas por primera vez (en todas las ocasiones in fe r io r  
a 100 m.). Aunque este procedimiento sesga los datos referentes a la com- 
posiciôn de las asociaciones in te respec if icas (véase, por ejemplo, TELLERIA, 
1978) debido a la d iferente detectabi1idad de las especies, los resultados 
de riqueza, equ itab i1idad y diversidad proporcionan las mismas tendencias 
que los obtenidos con otros métodos de censo mâs apropiados (por ejemplo, 
taxiado; véase MUNOZ, 1985, y TELLERIA y SANTOS, 1985, para un anâ lis is  
de este aspecto en âreas agricoles).
RESULTADOS
Factores estructurales déterminantes de la d is tr ib uc iôn  de las especies. 
Asociaciôn in terespecificas en las preferencias de hâb ita t.
Con los datos presentados en el Apéndice se ha efectuado el anâ lis is  
de las componentes principales. Se han encontrado tres factores " s ig n i f i c a t i - 
vos" que en conjunto, explican el 89,9% de la varianza (tab la  5-1).
El primero de e llos (PCI) define un gradiente de "complejidad es truc tu ra l"  
que va desde las zonas en barbecho o aradas (valores negatives), a los lu - 
gares que presentan setos arbolados y /o  arbustivos (valores p o s it ive s ) .  
Este carâcter de gradiente de complejidad estructu ra l viene apoyado por 
la a lta  correlaciôn existante entre la  situaciôn de las especies en este 
fa c to r ,  y la diversidad de estratos (herbâceo, arbustivo, subarbôreo y arbô-
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reo) del espacio medio ocupado por estas en la campiha (véase f ig u ra  1 y 
e ^  en el Apéndice). Atendiendo a la s ituaciôn de las especies en el espacio 
défi ni do por PCI y e ^ (f igu ra  1), se han d is tingu ido tres  grupos teniendo 
en cuenta la complejidad de la estructura de la  vegetaciôn de las zonas 
que ocupan. GUI incluye a las aves que seleccionan aquellas âreas con todos 
los estratos de la vegetaciôn bien representados (lugares con predominio 
de setos désarroi 1 ados de porte arbôreo o arbustivo). Agrupa a Certhia 
brachydactyla. Parus caeruleus, Pyrrhu la  pyrrhu la  y Cettia  c e t t i . GII lo 
constituyen aquellas especies que ocupan preferentemente zonas de complejidad 
estructu ra l media (lugares con setos arbustivos o arbôreos poco désarroi 1 ados 
con dominio de prados y huertos). En este grupo se incluyen Prunel1 a modu- 
l a r i s , PhvTloscopus c o l ly b i ta , Requlus iq n ica p i1 lus. SvTvia a t r ic a pi l i a , 
Erithacus rubecula, Turdus merula. Parus major y Troqlodvtes t ro q lodvtes. 
Por u lt im o, GI reûne a las aves que ocupan terrenos despejados sin arbustos 
y ârboles, o con muy pocos (véase Apéndice).
El segundo fac to r (PC2) define un gradiente de "uso del sue lo -ac tiv ida- 
des ag rico les" , ya que opone la presencia en zonas aradas o en barbecho 
(valores negativos) a la ocupaciôn de prados (valores p o s it ivo s ) .  Los luga­
res con dominio de arbustos cubriendo el suelo ocupan posiciones interme- 
dias en este fac to r .  Este fac to r segrega netamente a las especies de GI. 
Asi, G ailinaqo qa l l in a qo, Turdus i 1i acus, Phoenicurus oçhruros, Turdus 
philomelos. Anthus pra tens is . Acanthi s cannabina y Vanellus vanellus son 
las aves que mayor preferencia muestran por los prados, mi entras que Passer 
domesticus y Emberiza c ir lu s  son las que en mayor medida seleccionan los 
cu lt ivo s  y/o barbechos (f igu ra  5-2).
Por ultimo PC3 segrega a las especies del grupo GUI atendiendo a la
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estructura de los setos, ya que distingue los de porte arbustivo (valores 
negativos) de los que tienen un predominio de ârboles maduros (troncos con 
mâs de 30 cm. de diâmetro; extremo p o s it iv o ) .  Este fac to r  parece d é f in i r  
un gradiente pseudosucesional dentro de las âreas no sometidas a explotaciôn 
agrico la . Cetti a c e t t i  destaca por ser el pâjaro que requiere zonas con 
mayor désarro ilo  de arbustos, mi entras que Certhia brachvdacyla p re fie re  
lugares con predominio de ârboles con troncos gruesos. También actûa sepa- 
rando a c iertas  especies de GII y GI atendiendo al désarroi lo del estrato 
arbustivo en las zonas en que habitan (especialmente Phoenicurus ochruros, 
Sv lv ia  a t r ic a p i1 l a . Erithacus rubecula y Saxicola to rq uata) .
En la  f igu ra  2 pueden observarse las asociaciones in te respec if icas en 
las preferencias de hâbita t. Destaca el hecho de que las zonas de baja com­
p le jidad estructura l con predominio de prados (a ltos  valores negativos en 
PCI y positivos en PC2) acojan a mâs especies que los lugares con mayor 
complejidad y volumen de la vegetaciôn. Por otro lado, las aves mayoritaria 
0 estrictamente invernantes en las campihas (Vanellus vanellus. Gailinaqo 
qa l l in a qo. Al auda arvensis, Anthus pratensi s y Turdus i 1i acus: ELOSEGUI, 
1980; GALARZA, 1982; CARRASCAL, 1 986 3- ,  y FERNANDEZ y GALARZA, 1986; 
para composiciôn de la comunidad reproductora) seleccionan las zonas estruc- 
turalmente mâs simples, con predominio de prados, no incidiendo en los setos.
D is tr ibuc iôn de las especies en los qradientes estructura les 
défi ni dos por PCI y PC2. Amol i tu d  de d is tr ib uc iôn
Considerando la importancia de los factores PCI y PC2 como descriptores 
de gradientes estructurales con sentido b io lôg ico , se ha obtenido la  d i s t r i ­
bution de los individuos observados para todas las especies en los cinco
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in te rva l os en que se ha d iv id ido a estas componentes (véase Métodos y f i ­
gura 5-3). Esto no se ha realizado con PC3 debido a la  escasez numérica 
de las especies sobre las que actûa.
Dentro del gradiente de complejidad estructu ra l (PCI; f ig u ra  5-1), se
aprecia cômo las aves inciden mayoritariamente en las zonas mâs simples 
(sector I ;  prados, t ie r ra  arada y barbechos), empleando muy escasamente 
los lugares mâs complejos y de mayor volumen de la vegetaciôn (sectores
IV y V; setos). Atendiendo a la d is t r i  buciôn de las aves en el gradiente
"uso agrico la del suelo" (PC2), se observa que las especies ocupan mayorita­
riamente los prados (sector V):
En la f ig u ra  5-4 se i lus tra  la d is t r i  buciôn de los efectivos de las espe­
cies, con mâs de 6 muestras y 10 individuos censados, en PCI. Aunque no 
se représenta, otro tanto se ha hecho para PC2.
En la tab la  5-2 se muestran las amplitudes de d is t r i  buciôn de las espe­
cies en PCI y PC2. Atendiendo a la complejidad estructu ra l del medio (PCI), 
Turdus merula y Troglodytes trog lodytes son las mâs versâ ti les  en su d i s t r i -  
buciôn, mi entras que Acanthi s cannabina y Alauda arvensis presentan menores 
valores de este parâmetro. Respecte al uso agrico la  del suelo (PC2), G a i l i - 
jiago. qa l l in a qo es la especie mâs res tr ing ida  en su d is tr ib uc iôn  y F r inqi 11 a 
coelebs, la mâs v e rs â t i l .
Teniendo en cuenta que PCI y PC2 son ortogonales, y por tanto independien­
tes, el producto de las amplitudes en cada una de estas dos dimensiones 
da una medida de la ampli tud de d is t r i  buciôn en las campihas (véase CDDY, 
1974;MAY, 1975, y PIANKA, 1975, y T en tab la  5-2). Gailinaqo qa l l in a qo.
Acanthi s cannabina. Anthus pratensi s y Alauda arvensis son las mâs re s t r in -
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giclas en su d is t r i  buciôn, mi entras que Parus caeruleus, F r inqi l i a  coelebs, 
Turdus merula, Erithacus rubecula y Troglodytes t r o glodytes son las mâs 
extendidas al ocupar los d is t in to s  sectores estructura les de las campihas.
La te o r ia  c lâs ica del nicho multidimensional (HUTCHINSON, 1957) predice 
que grandes amplitudes o solapamientos en una dimensiôn se relacionan con 
bajos valores de estos parâmetros en otra dimensiôn (complementariedad entre 
los ejes del nicho"; SCHOENER, 1974; MAY, 1975; PIANKA, 1975). Para analizar 
este hecho, se ha seguido el procedimiento empleado por ROTENBERRY y WIENS 
(1980) dentro de un espacio m u lt iva r ian te , pero empleando valores de ampli- 
tud en vez de solapamiento. Tras haber correlacionado los valores de ampli- 
tud que toman las especies en los dos primeros factores del PCA, no se ha 
encontrado ni complementariedad ni "suplementariedad" (CODY, 1974) entre 
ambas dimensiones (r=0,187,n=18,p> 0 ,1 ).
Con el f i n  de conocer la re laciôn existante entre dominancia y amplitud 
(véase McNAUGHTON y WOLF, 1970) se ha correlacionado el porcentaje de cada 
especie dentro del to ta l de individuos muestreados con su amplitud to ta l  
(T de la tab la  5-2). La d is t r i  buciôn de las aves en las campihas no parece 
ajustarse al modelo de McNAUGHTON y WOLF (1970), segûn el cua l, a mayor 
amplitud, mayor dominancia, ya que ambas variables no estân correlacionadas 
s ign if ica tivam ente y se alejan del patrôn de re laciôn d irec ta  (r=-0,433, 
n=18,p>0,05).
Solapamiento in te respec if ico  en las preferencias de hâb ita t.
Contribuciôn de los factores a la seqreqaciôn.
Con el propôsito de conocer cuâl de los dos primeros factores del PCA 
segrega en mayor medida a las aves en su selecciôn de hâb ita t, se han sola-
130
pado las 18 especies consideradas en el anâ lis is  an terio r en PCI y PC2 (153 
valores de solapamiento en cada componente). El solapamiento medio en PCI 
(x=0,578) es menor que el que se da en PC2 (7=0,675), siendo esta d ife renc ia  
estadisticamente s ig n i f i c a t i va (tes t de la  t  efectuado con los valores de 
solapamiento transformados mediante la  funcion x '= long (x+ l) ;  p <  0,001). 
Teniendo en cuenta la c o n tr ibuciôn de cada componente a la  segregaciôn 
(1— solapamiento medio ), se obtiene que PCI es responsable del 56,5% de 
separaciôn in te respec if ica  y PC2 del 43,5% restante (contribuciôn de PCI: 
0,422; contribuciôn de PC2: 0,325; contribuciôn to ta l :  0,747) (véase HERRERA, 
1980, para un anâ lis is  s im i la r ) .  Estos hechos indican que aunque el "gra­
diente de complejidad es truc tu ra l"  es el fa c to r  que mâs varianza explica 
de la va r ia b il ida d  observada en la d is t r i  buciôn de las especies en las cam­
pihas, y asimismo la componente que en mayor medida segrega a las especies, 
el " fa c to r uso agrico la del suelo" también desempeha un importante papel 
en la segregaciôn in te respec if ica  a n ive l de selecciôn de hâb ita t,  a pesar 
del menor porcentaje de varianza que explica (3,8 veces menos que PCI; véase 
tabla 5-1).
Las especies estrictamente invernantes en las campihas (véase apartado 
1 de Resultados) muestran un fue rte  solapamiento entre si (x=0,843 en PCI 
y %=0,800 en PC2), mayor que el que se produce entre las aves que, con d is ­
t in to  grado de variaciôn estacional en sus efectivos (véase GALARZA,1982, 
y CARRASCAL, 1986a), c r i  an en las campihas (7=0,573 en PCI y 7=0,657 en 
PC2), siendo esta d ife renc ia  s ig n i f ic a t iv a  ( te s t de la t  con los datos trans­
formados mediante la funciôn x '= lo g (x + l) ; p <0,01 en las dos pruebas). Asimis- 
mo, el solapamiento entre las especies estrictamente invernantes es mayor 
que el que se produce entre éstas y las présentes durante todo el aho en
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las campihas (7=0,544 en PCI y 7=0,677 en PC2), siendo esta d ife renc ia  s ig ­
n i f i c a t i  va (tes t de la t  con los datos transformados; p <0 ,01 en los dos
t e s t ) .
Teniendo en cuenta que la competencia in te respec if ica  ha de producirse 
fundamentalmente entre especies morfolôgica y biométricamente muy semejantes
(véase revis ion de WIENS,1982), se ha analizado el posible papel de la compe­
tencia como mecanismo déterminante de la d is tr ib uc iôn  de las especies mâs 
sim ilares dentro de la comunidad (véase la tab la  5-3 para los pares de espe­
cies considerados). Para e l lo  se ha simulado, mediante ordenador, 1.000 
valores elemental es de solapamiento en una dimensiôn de cinco categorias
(mismo numéro en que se ha d iv id ido  el rango de variaciôn de PCI y PC2), 
Estos valores de solapamiento se han corregido teniendo en cuenta el es- 
pectro de uso global de hâbitats en los de los dos factores (véase f ig u ­
ra 5-3). Comparando los valores de solapamiento observados para cada par 
de especies con la  media de los simulados (véase tab la 5 -3), se obtiene 
que no existen d iferencias s ig n if ic a t iv a s  ( te s t de la t  para comparar un 
dato con una serie  de datos; p > 0 ,0 5  en las 12 pruebas efectuadas; véase 
ALATALO y ALATALO, 1979; POYSA, 1983, y WAITE, 1984, para un anâ lis is  s im i­
la r ) .  Esto es, las especies morfolôgica y biométricamente mâs sim ilares 
dentro de la ornitocenosis no muestran d is tr ibuc iones tendentes a disminuir 
el solapamiento in te respec if ico  en la selecciôn de hâb ita t.
Estructura de las subcomunidades mâs destacadas
en re laciôn con la  estructura de la vegetaciôn.
Con el propôsito de analizar la estructura de las asociaciones e sp e c if i-  
cas (subcomunidades) en zonas aradas y en barbecho, prados y lugares con
predominio de setos, se han reuni do los datos de todas las especies dentro
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de c ie rtos  sectores de! espacio de fin ido por PCI y PC2 (véase f ig u ra  5-5). 
En cada uno de éstos han calculado los parâmetros de la tab la 5-4.
Las especies estrictamente invernantes tienen mayor importancia re la t iv a  
(%I) en los prados que en los setos y zonas aradas o en barbecho, siendo 
los lugares con setos el hâbita t que menor proporciôn de estas aves mantiene. 
Respecte a las aves preferentemente foresta les (Reoulus iq n ica p i1 lu s . Parus 
caeruleus. Parus major y Certhia brachydacty la ) ,  los setos acogen la mayor 
proporciôn (%F) de estas especies, aunque no obstante suponen una escasa 
fracciôn del to ta l  de la  subcomunidad que los u t i l i z a .  El resto de la  asocia­
ciôn estâ constitu ida  por especies de zonas arbustivas o que, dentro del 
conjunto de los medios del Pals Vasco a t lâ n t ic o ,  prefieren las campihas 
(véase TELLERIA, 1983a, y CARRASCAL, 1986a).
La riqueza de especies (S^qq) toma el mayor valor en los setos y el menor 
en las zonas de c u l t iv o  desprovistas de vegetaciôn. Otro tan to .se  obtiene 
al analizar la diversidad (H^^^ ) de cada subcomunidad. La equ itab i1idad 
es, sin embargo, menor en las zonas aradas y en barbecho y mayor en los 
prados (J; tab la 5-4).
Debido a que estas medidas s in té t icas  de la estructura de la  ornitoceno­
sis pueden oscurecer las d istr ibuc iones de abundancia de las especies, se 
han construido las curvas de dominancia-diversidad de las tres  subcomunidades 
(véase MAY,1981). En general, las tres  asociaciones especificas presentan 
d istr ibuc iones cuyas tendencias siguen el modelo geométrico ( f ig u ra  5-6), 
de manera s im ila r  a lo encontrado por MOLLER (1984) para âreas agricolas 
en centro Europa. No obstante, la ornitocenosis asociada a los setos muestra 
una tendencia a la lognormalidad. La subcomunidad que emplea las zonas de
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c u lt iv o  (aradas o en barbecho; C) muestra un reparto menos uniforme de los 
efectivos de las especies que la que u t i l i z a  los prados (PR), y esta menor 
que la que habita los lugares con setos (S), como puede comprobarse al a n a l i­
zar las pendientes de las curvas. Esto es, la ornitocenosis ligada a los 
arados y barbechos estâ compuesta por pocas especies con elevadas dominancias, 
mi entras que, por el con tra r io , en los lugares con vegetaciôn arbustiva 
y /o arbôrea la d is tr ibuc iôn  de abundancias es mâs eq u ita t iva , existiendo 
mâs especies con dominancias intermedias.
Relaciôn entre la d is tr ib uc iôn  de las especies 
a nivel local y reqional.
Con el f i n  de conocer si existe re laciôn entre la d is tr ib uc iôn  de las 
aves a nivel regional (datos de TELLERIA y SANTOS, 1985) y las preferencias 
de hâbita t a nivel local (este tra b a jo ) ,  se ha correlacionado la  situaciôn 
de las especies comunes a ambos estudios en el fac to r es truc tu ra l regional 
(campihas arboladas-cultivos de secano; F2) de TELLERIA y SANTOS (1985) 
con su posiciôn en PCI y PC2. Se han excluido de este anâ lis is  a Cetti a 
c e t t i  y Phoenicurus ochruros por estar pobremente representadas o presentar 
unas preferencias de hâbitat muy part icu la res a nivel regional.
La s ituaciôn de las especies en el "gradiente de complejidad es truc tu ra l"  
local (PCI) estâ s ign if ica tivamente correlacionado con la d is tr ib uc iôn  de 
las aves a nivel regional (F2; r=0,703, n=23, p < 0 ,0 1 ;  véase f igu ra  5-7). 
Por el con tra r io , el gradiente "uso agrico la del suelo" (PC2) no estâ corre­
lacionado sign if ica tivam ente con el fa c to r  es truc tu ra l regional (F2; r=0,275,, 
n=23, p >  0,1 ). En conjunto, la  posiciôn de las especies en PCI y PC2 explica 
en buena medida la d is tr ibuc iôn  de las especies a nivel regional (a nâ lis is
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de correlaciôn m u lt ip le  entre F2 y PCI y PC2; r^=0.507, n=23, 3 variables,
p< 0 ,01 ).
DISCUSION
Las teo rlas  competitivas predicen una separaciôn regular de las especies 
a los largo de los ejes del nicho cuando los recursos son lim itan tes  (over- 
dispersion of niches de SCHOENER, 1974). Este fenômeno suele venir acompaha- 
do por la  complementariedad entre las dimensiones del nicho (SCHOENER, 1974; 
MAY, 1975, y PIANKA, 1975), de manera que las especies muy solapadas en 
una dimensiôn estân bien segregadas en o tra . Los resultados aportados en 
este trabajo no confirman estas ideas debido a que existen fuertes solapa­
mientos entre las aves en su selecciôn de hâb ita t. Ademâs, las componentes 
mâs importantes déterminantes del nicho espacial (PCI y PC2 de la tab la 
1) no son complementarias. Analizando mâs en de ta l le  las relaciones in te re s ­
pecificas a n ive l de pares de especies congenéricas o morfolôgicamente muy 
s im ilares, no se encuentra que las aves estén mâs separadas de lo que cabri a 
esperar por azar.
Por otro lado, la ausencia de re lac iôn entre la amplitud y la  dominancia 
estâ en contradicciôn con las predicciones de McNAUGHTON y WOLF (1970) y 
los resultados proporcionados por otros autores (por ejemplo, HAILA et a l. . , 
1980; ALATALO, 1981 ; VANOER WALL y McMAHON, 1984). Esto ind ica que la abun­
dancia de las aves en la campiha no viene determinada por la  ampli tud de 
empleo de recursos (en esta ocasiôn h â b ita ts ) ,  y que, por lo  tan to, cada 
especie ajusta su abundancia dentro de la ornitocenosis independientemente 
de las demâs.
El hecho de que las especies estrictamente invernantes se solapen entre
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si en mayor medida de lo que hacen con las residentes, y que este solapamiento 
sea mayor que el que se produce entre ambos grupos de aves, ind ica que la 
fracciôn de la  comunidad estrictamente invernante muestra unas estrategias 
de uso del espacio muy s im ilares, ocupando hâbitats estructuralmente muy 
simples y poco empleados por la  constante de la ornitocenosis. Este patrôn 
de organizaciôn de la comunidad debe estar relacionado con una estacionalidad 
productiva del medio no lim in tante  para las aves durante el invierno y con 
hechos que se produzcan en otros periodos del c ic lo  anual como han indicado 
varios autores (HERRERA,* 1978, 1981; RABENOLD, 1978, 1979; ALERSTAM y
ENCKELL, 1979; ARROYO y TELLERIA, 1984, y MUNOZ, 1985, entre o tros).
Sin embargo, la ocupaciôn de las campihas por las aves invernantes es 
variable y no parece rastrear las condiciones de d ispon ib il idad  de.alimente 
en el tiempo, ta l  y como ha indicado FOLSE (1982) (véase, no obstante, 
GRZYBOWSKI, 1982, y JORDANO, 1985). Esto se deduce de los cambios de abun­
dancia de c ie rtas  especies antes y después del temporal f r i o  de enero de 
1985; asi Vanellus vanellus pasô de 0 aves/hora de muestreo a 21,3; Gai 1i - 
naoo qa l l in a qo. de 0 a 3,5, y Turdus i l ia c u s , de 0,2 a 15,6 (6,75 y 11,58 
horas de muestreo antes y después del temporal f r i o  respectivamente en las 
localidades a, b, f ) .  Este hecho debe guardar re laciôn con las condiciones 
ambientai es que ocurren fuera de los l im ites  de la comunidad (en el sentido 
de HERRERA, 1981), muy posiblemente como consecuencia de fugas de tempero 
(BERNIS, 1966) de localidades mâs nortehas. Esto détermina que la ocupaciôn 
de las campihas en esta zona eurosiberiana de la  Peninsula Ibérica sea un 
fenômeno impredecible, lo que plantea que la ornitocenosis no estâ saturada 
(en especies y numéro de individuos) ni en e q u i l ib r io  con los recursos del 
medio, como ha indicado WIENS (1974, 1977, 1984) para ambientes muy variab les.
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Todos estos hechos indican que las campihas del Pais Vasco a t lâ n t ico  
son ocupadas durante el invierno por especies oportunistas que explotan 
un ambiente cambiante y que no parecen organizarse en ornitocenosis, en 
donde las relaciones in te respec if icas desempehan un papel importante en 
su estructuraciôn. El exceso productive no aprovechado de los cu lt ive s  y 
barbechos, uni do a una continuada productividad de los prados debido a una 
prolongada activ idad vegetativa (LAUTENSACH, 1967), y la impredecibilidad 
de las condiciones meteorolôgicas, fuera y dentro de la zona, debe impedir 
que la ornitocenosis se sature y esté en e q u i l ib r io  con los recursos. Esto 
debe p e rm it ir  la coexistencia de especies ecolôgicamente muy sim ilares que 
pueden solaparse ampliamente en los gradientes ambientai es estructu ra les. 
Este resultado coincide con lo encontrado por otros autores para avifaunas 
invernantes en âreas agricolas europeas (JABLONSKI, 1972; MURTON y WESTWOOD, 
1974; ARROYO y TELLERIA, 1984; véase, no obstante, MOLLER, 1984), y para 
d is t in ta s  comunidades reproductoras (por ejemplo, WIENS y ROTENBERRY, 1981; 
COLLINS ^  a l . ,  1982; POYSA, 1983; JAMES y BOECKLEN, 1984; TELLERIA y POTTI,
1984), situando a esta ornitocenosis hacia el extremo de las "asociaciones 
de especies no en e q u i l ib r io "  dentro del gradiente de estructuraciôn de 
taxocenosis propuesto por WIENS (1984).
Al igual que se ha encontrado en otras comunidades mediante la aplicaciôn 
de técnicas m u lt ivarian tes (por ejemplo, MAURER ^  j J . . , 1981; PRODON y LE­
BRETON, 1981; COLLINS ^  1982; OSBORNE, 1984), este traba jo  pone de
manifiesto la  importancia de los gradientes de complejidad estructu ra l (PCI 
y PC3 de la  ta b la 5-1) en la  determinaciôn del nicho espacial de las especies 
y organizaciôn de las ornitocenosis. Asi, la  riqueza y diversidad de las 
tres subcomunidades d istinguidas guarda una re laciôn d irec ta  conel incre -
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mento del volumen del f o l la je  y complejidad de la  estructura de la  vegeta­
c iôn, del mismo modo que han reconocido otros autores (MACARTHUR y MACAR- 
THUR, 1961; KARR, 1968; BLONDEL ^  jU . ,  1973; WILLSON, 1974; NILSSON, 1979; 
LANYON, 1981; BILCKE, 1982; MOLLER, 1984, y VANDER WALL y MACMAHON, 1984, 
entre o tros ). Ademâs de estos factores, el hombre ha intervenido a través 
de las actividades agropecuarias creando una nueva dimensiôn (uso agrico la 
del suelo, PC2) que contribute a d é f in i r  el hipervolumen (CAREY, 1981) u t i -  
l izado por la ornitocenosis y que tiene gran importancia segregando a las 
especies.
HOLMES (1981) discute la  importancia que t iene el conocimiento de las 
estrategias del uso del espacio a nivel local en la comprensiôn de las res- 
puestas de las aves a gradientes ambientales amplios (por ejemplo, a nivel 
reg iona l). En apoyo a esta idea, NOON ^  _a4. (1980), encuentran una gran 
constancia en la  selecciôn de hâbitat a nivel geogrâfico (véase, sin embar­
go, COLLINS, 1983) y ALATALO (1981a) pocos cambios interanuales. Los re su l­
tados aportados en este traba jo apoyan estas ideas, ya que las preferencias 
de hâb ita t en las âreas agricolas a nive l local explican en buena medida
el ptrôn general de ocupaciôn de los medios agropecuarios a una escala geo- 
g râ fica  mâs ampli a (sector central del norte de la Peninsula Ibérica ; TELLE­
RIA y SANTOS, 1985). El hecho de que el fa c to r  "complejidad de la  estruc­
tura de la  vegetaciôn" sea el que en mayor medida predice la d is tr ib uc iôn
de las especies a nivel reg ional, pone de manifiesto una vez mâs la  gran
importancia de esta dimensiôn en la  determinaciôn de la  d is tr ib uc iôn  de
las aves. Por o tro  lado, la  re laciôn entre d is tr ib uc iôn  local y regional 
corrobora la idea de que "los procesos locales son realmente el origen de 
los globales, ya que estos ûltimos resultan simplemente del solapamiento
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y la combinaciôn m u lt ip l ic a t iv a  de las respuestas adaptatives a las condi­
ciones locales" (tomando de HERRERA, 1981; véase, no obstante, WIENS y
ROTENBERRY, 1981, y WIENS, 1984). Esto explica ademâs el estrecho paraie- 
lismo entre los resultados de la  estructura de las ornitocenosis (riqueza
y diversidad) a nivel local (este estudio) y regional (TELLERIA y SANTOS,
1985).
CONCLUSIONES
Teniendo en cuenta los resultados aportados en este trabajo y en TELLERIA 
y SANTOS (1985; fuertes relaciones entre abundancia de las especies y fa c ­
tores ambientales), puede decirse que la composiciôn y estructura de las 
comunidades de aves que habitan durante el invierno las âreas agricolas 
del norte de la Peninsula Ibérica es el resultado de las respuestas p a r t i ­
culares de cada especie a los gradientes ambientales, en donde las re la c io ­
nes in te respec if icas a nivel competitive no desempehan un papel importante 
(ajuste a la "h ipôtesis de gradientes" de TERBORGH, 1971, y a la  "h ipôtes is  
in d iv id u a l is ta "  de GLEASON, 1926 -en McNAUGHTON y WOLF, 1984- sobre organi­
zaciôn de comunidades).
La impredecibilidad ambientai dentro y fuera del espacio ocupado por 
la ornitocenosis parece i n f l u i r  de modo decisivo en su estructuraciôn, im­
pi diendo que se sature en especies e ind iv iduos.
La composiciôn y estructura de la  comunidad a nive l regional viene de­
terminada en buena medida por las preferencias de hâbitat a nivel lo c a l.
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n t l .............................. 0,934
n t2 .............................. 0,797 0,443
Autoval o r .................. 6,277 1,653 1,060
% (T ^ .......................... 62,773 16,528 10,603
r  % ........................................................ 62,773 79,302 89,905
Tabla 5-1: Correlaciones entre las variables y los tres  primeros factores
del Anâ lis is  de las Componentes Principa les. Sôlo se indican las corre la -
2
ciones s ig n if ic a t iv a s  a p <0,05. : porcentaje de varianza explicado.
u i
Vanellus vane llus..........
Gallinago gal l inage___
Alauda arvensis..............
Anthus p ra tens is ............









F r in g i l la  coelebs..........




Tabla 5-2: Valores de amplitud de d is tr ib uc iôn  de las especies en PCI























T. merula-T. phi lomelos............ . 0,748 ns 0,710 ns
T. merula-T. i l ia c u s ................... 0,599 ns 0,842 ns
T. philomelos-T. i l ia c u s .......... . 0,767 ns 0,843 ns
P. caeruleus-P. major................. 0,711 ns 0,643 ns
C. carduelis-A. cannabina......... 0,708 ns 0,842 ns
P. montanus-P. domesticus........ . 0,545 ns 0,419 ns
Azar 7 0,753 0,711
<r 0,182 0,183
Tabla 5-3: Valores de solapamiento en pares de especies morfolôgicamente 
muy simi lares sobre los factores PCI y PC2, y resultados de los tests 
de la t  efectuados para comparar el solapamiento observado con el 
esperado por azar (modelo neutro).
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S PR C
N.................................. 129 1144 385
%l................................ 1 ,6 70,6 24,7
%F................................ 15,6 0,9 0,3
S^QQ  ................  16,8 13,7 6,8
J .................................. 0,69 0,73 0,60
............................  2,56 2,26 1 ,41
Tabla 5-4: Parâmetros de las subcomunidades asociadas a las zonas de
setos (S), prados (PR) y lugares arados y/o en barbecho (C). N: numéro
de ind iv iduos. %I: porcentaje de invernantes e s tr ic to s .  %F: porcentaje
de aves mayoritariamente fo res ta les . numéro de especies en 100
ind iv iduos. J: equ itab i1idad. diversidad (corregida).
e " '
4-n







Figura 5-1: Relaciôn entre la situaciôn de las especies en PCI y la d iv e rs i­
dad de estratos de la vegetaciôn (e  ^ ) de! hâb ita t de cada especie. 
GI, GII, G U I: grupos de especies atendiendo a la complejidad de la 
estructura de la vegetaciôn.
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Figura 5-2: Situaciôn media de las especies en el espacio defin ido por 
PCI y PC2. La flécha indica un gradiente global de complejidad de 












c u l t i v e s
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Figura 5-3: D is t r i  bud on frecuencial de la abundancia de las aves en 
PCI y PC2. Ver Métodos.
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V. vanellus Q.gallinago A.arvensis A.pratensis
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Figura 5-4; D istr ibucion frecuencial de 1 
sectores de PCI.




Figura 5-5: Sectores del piano PClxPC2 empleados en el anal Is is  de las 
subcomunidades. S: zonas con setos. PR: prados. C: lugares arados 
y/o  en barbecho.
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r a n g o  d e  e s p e c i e s
Figura 5-6: Curvas de dominancia-diversidad de las subcomunidades ligadas 






Figura 5-7: Correlaciôn entre la s ituaciôn de 23 especies en el fac to r 
es truc tu ra l de TELLERIA Y SANTOS (1985) y la  posiciôn en PCI.
151
CAPITULO 6 
ESTUDIO MlLTIDIf€NSIONflL DEL USO DEL ESPACIO EN UN GRUPO DE AVES 
INSECTIVORAS FOREST&ES DURANTE EL INVIERNO
INTRODUCCION
En la t i tudes  tempiadas el invierno es la estacion con temperaturas mas 
f r ia s ,  menor duraciôn del dia y menor tasa de renovaciôn de insectos. Esto 
trae consigo que las aves insectivores fo resta les dediquen la mayoria de 
su tiempo de activ idad diurna a la büsqueda de alimente (mas de un 75%; 
véase GIBB, 1960, y MORSE, 1980). E llo  ha permitido sugerir a numerosos 
autores que las pobalciones de aves estân lim itadas, desde un punto de 
v is ta  t r ô f ic o ,  durante el invierno (véase, por ejemplo, LACK, 1966; 
FRETWELL, 1972, y SLAGSVOLD, 1975).
En la  mayoria de los estudios invernales que hacen re fe re nda  a paseri- 
formes europeos (ROLANDO, 1981; ALATALO, 1982a, y referencias al 11 dadas, 
ROLANDO, 1982, 1983; CARRASCAL, 1984b; GUITIAN, 1984; LAURENT, 1984) solo 
se tra tan aspectos, descriptives o a n a l l t ic o s ,  tendentes a esclarecer la 
existencia de la competencia in te resp ec if ica , sin prestar demasiada atenciôn 
al concepto multidimensional del niche (HUTCHINSON, 1957; véase, no obstante, 
la  aproximaciôn efectuada por ALATALO, 1982b). Teniendo en cuenta los pro- 
blemas derivados de traba ja r con un gran cumule de variables dependientes 
en re laciôn con el concepto de hipervolumen del niche (véase GREEN, 1971), 
c ie rtos autores han empleado técnicas m ult ivarian tes con el f i n  de obtener 
aquellos factores estructura les y de comportamiento déterminantes del niche 
espacial de las aves (JAMES, 1971; CODY, 1978; DUESSER y SHUGART, 1979; 
HOLMES 1979; SABO, 1980; SAETHER, 1982; POYSA, 1983, e tc . ) .
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El conocimiento de las tâc t icas del uso del espacio de las espcies per- 
mite comprender sus requirim ientos a la hora de ocupar los d is t in to s  habitats 
dentro de un mosaico ambiental (HOLMES, 1981). Ademâs, el estudio de las
variables in tra h â b ita t  (por ejemplo, sustratos y a ltu ras) e in te rh â b ita t  
del nicho (por ejemplo, especies arbôreas, estructura de la vegetaciôn, 
e tc . ) ,  proporciona una aproximaciôn al concepto de ecotopo (conjunto de 
factores externes que afectan a las especies; véase SABO, 1980, y CAREY, 
1981) que permite valorar la gestion o manejo del medio por el hombre de
cara a su in f lu enc ia  sobre las especies (véase, por ejemplo, GRUE ^  a l . .
1981; SMITHS ^ . ,  1981; OSBORNE, 1984).
Considerando las ideas anteriormente apuntadas, este trabajo estudiarâ 
durante el inv ierno el use del espacio en todas las especies de aves insec­
t ivo res  fo resta les  rebuscadoras del fo l  la je  (11 especies; el mayor estudia- 
do hasta la  fecha en Europe), que habitan el mosaico fo res ta l del Pais Vasco 
a t lâ n t ic o ,  siguiendo una aproximaciôn s im ila r  a la realizada por SABO (1980) 
y ALATALO (1982b) entre otros. A lo  largo de su désarro ilo  analizarâ en
de ta lle  los si gui entes aspectos:
- m u lt idimensionalidad del nicho espacial,
- contribuciôn d ife renc ia l de las dimensiones a la segregaciôn in te res ­
pe c if ica ,
- posible papel de la  competencia in te respec if ica  en la determinaciôn 
del uso del espacio en las especies estudiadas empleando modèles neutres 
de organizaciôn de la comunidad (ver, por ejemplo, PIANKA, 1981),
- in f luenc ia  de la gestiôn fo res ta l ( ta la  de bosques caducifo lios y 
repoblaciôn con coniferas exôticas) sobre el grupo de aves analizado.
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MATERIAL Y METODOS
El ârea de estudio se s itua en el norte de la Peninsula Ibérica dentro 
del Pais Vasco A t lân t ico . Para una descripciôn de las ca rac te r is t icas  botâ- 
nicas y climatolôgicas de esta zona véase TELLERIA (1983a) y referencias 
a l l i  dadas.
Debido a las prâcticas se lv ico las , las masas boscosas caducifo lias 
autôctonas ocupan una escasa superf ic ie , estando ademâs muy fragmentadas. 
A este panorama fo res ta l se suman las repoblaciones de Pi nus radi ata que 
confieren al paisaje un elevado grado de parcelaciôn.
Todos los muestreos se res tr ing ie ron  a dos zonas con ca rac te r is t icas  
foresta les representatives de la situaciôn actual de los bosques en el 
Pais Vasco a t lâ n t ic o . En el Monte Pagasarri (Bilbao; 43°13'N, 2°57'W) se 
estudiô el uso del espacio en las especies que habitan una repoblaciôn 
madura de Pi nus rad ia ta  (27 anos de edad) con ârboles de hasta 18 m de a ltu ra , 
124 pinos/Ha, y una cobertura del estra to  arbustivo (Rubus spp. fundamental- 
mente) del 31,3%. La masa fo res ta l estudiada se s itua  entre los 300 y 450 
m.s.n.m. La otra zona se loca lize  en V i l la re a l de Alava (43°0'N, 2°38'W) 
en un bosque mixto de haya (Faqus sy lv a t ic a ; 120 pies/Ha, 14m de a ltu ra  
media) y roble (Quercus petraea fundamentalmente; 40 pies/Ha y 13 m de a l ­
tura media), bajo el que se d istr ibuyen pequehos ârboles de la  o r la  fo re s ta l:  
I lex  aou ifo lium  (43 pies/Ha, 3 m de a ltu ra  media), Crataeous monogyna 
(47 pies/Ha, 2,6 m de a ltu ra  media) y Salix spp. (7 pies/Ha, 3 m de a ltu ra  
media). El suelo estâ cubierto en un 5% por Calluna vulga r is  y Ulex spp., 
correspondiendo el resto a hojarasca. El hayedorobledal estudiado se s itua 
entre los 575 y 625 m.s.n.m. Todos los muestreos se realizaron durante 
diciembre de 1983 y enero de 1984.
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Las observaciones se anotaron a in te rva l os de 30 segundos, considerando 
para cada indiv iduo en. observaciôn un mâximo de 6 muestras y no mâs de 
très por ârbol (véase CARRASCAL, 1984c, y MORRISON, 1984, para un ana lis i s 
de las ventajas de este sistema de toma de datos). De cada ave observada 
se anotô su situaciôn en 11 sustratos (suelo, arbustos, a ire , tronco, ramas 
de mâs de 10 cm de j ï  , ramas con un 0  de 10-5, 5-1 cm y menos de 1 cm, 
aciculas, pinas y nidos de procesionaria del pino Thaumetopea spp.), cinco 
a lturas (a in te rva l os de cuatro metos), cuatro métodos de büsqueda del 
alimente en la vegetaciôn (postura ho rizon ta l,  colgante, trepando y revolo- 
teando sobre sustrato) y cinco t ipos de ârboles (pino, haya, robles, acebo 
y a rb o l i l lo s  caducifo lios - Crataegus y S a l ix - ) .
En to ta l se han efectuado 38 horas de muestreo (19 en el pinar y 19 en 
el hayedo-robledal) que han proporcionado 1.449 muestras para las siguientes 
especies (entre paréntesis el numéro de muestrs obtenido): Regulus regulus 
(290), ^  ig nicapi l l u s  (176), Phylloscopus c o l ly b i ta  (63), Parus ater (212), 
_P. c r i  status (105), P^. pa lus tr is  (88), _P; caeruleus (86), 2 :  major (121), 
Aegitha los  caudatus (88), S i t ta  europaea (99) y Certhia brachydactyla (121).
En el estudio de los datos del uso del espacio se ha empleado el anâ- 
l i s i s  de las componentes princ ipales (PCA) (NIE , 1975; BHATTACHARYYA,
1981) mediante la aplicaciôn del método centroide (ver CALVO, 1982). Con 
el f in  de s in te t iz a r  y s im p l i f ic a r  en mayor medida la  soluciôn fa c to r ia l  
in i  ci a l ,  se han rotado los factores mediante el procedimiento Varimax. Tan 
sôlo se han considerado aquellos factores de fâ c i l  comprensiôn y senti do 
c laro .
El dendrograma de la f ig u ra  2 se ha construido mediante el procedimiento 
UPGMA (SNEATH y SOKAL, 1973) sobre la  matriz de distancias euclideas entre
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las 11 especies en el hiperespacio dé fin i do por los cuatro factores del 
PCA considerados.
Para c a lc u lar el solapamiento entre las especies en el uso de cada 
dimension se ha empleado el indice de s im i l i tu d  de porcentajes (PS) (RENKONEN, 
1938):
PS=][min(p^^,p2 j )  x 100 
donde p-j  ^ y pg  ^ son los porcentajes de las especies 1 y 2 en la  categoria i .
La amplitud de uso de las categorias de cada dimension se ha medido 
mediante el an tilogaritm o del indice de diversidad de Shannon-Wiener: exp 
H', donde H' =-Tp^.Inp^ y p.j es la proporcion de la especie en la categoria 
i (véase HILL, 1973).
Acompanando a estas técnicas se han empleado tes ts  estad is ticos que se 
ci tan en su momento en el texto  (SOKAL y ROHLF, 1979).
RESULTADOS
Los datos referentes al uso del espacio por parte de cada especie se 
muestran en la  tab la  6-1. Debido a que las variables que lo descri ben pueden 
estar muy relacionadas, se ha empleado el anâ lis is  de las componentes p r in ­
cipales con el propôsito de obtener aquellos factores estructura les y de 
comportamiento que determinan las estrategias de m icrod is tr ibuc iôn en el 
medio. Teniendo en cuenta que las componentes résultantes del PCA son o r to - 
gonales y, por tan to , independientes, proporcionan una buena aproximaciôn 
al conocimiento del "nicho espacial multidimensional" (ver HUTCHINSON,, 
1957; PIANKA, 1981, 1982). Todas las variables indicadas en la tab la  6-1
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se han inc lu ido en el PCA. Se consideran los cuatro primeros factores que 
en conjunto explican el 82,0% de la varianza (véase la  tab la 6 - I I  para las 
correlaciones entre las variables y los fac to res).
PCI define la s ituaciôn de las especies en el eje horizontal del ârbol, 
ya que opone el uso de las partes proximal es (tronco y ramas gruesas; 
T, GGB, GB) al empleo de las porciones d is ta les  (ramitas y aciculas; TW,N). 
Asocia ademâs la u t i l iz a c iô n  de los arbustos (U) con las porciones externas 
de la  vegetaciôn arbôrea, denotando los s im ilares requerimientos necesarios 
para la  explotaciôn de estos sustratos. Este patrôn de m icrod is tr ibuc iôn 
guarda re laciôn con los métodos o sistemas de büsqueda mâs ca rac te r is t icos  
de cada grupo de sustratos: posturas ve rt ica les  (CR)-porciones proximales, 
revoloteo (HOV)-partes d is ta les  y arbustos. Por u ltimo, el empleo del roble 
(Q) aparece ligado al uso del tronco y ramas mâs gruesas, indicando la mayor 
representaciôn re la t iv a  de estos sustratos en este ârbol.
La segunda componente(PC2) constituye un " fa c to r selcciôn de especies 
arbôreas", t ip o  coniferas (Pinus ra d ia ta : PR) y^. caducifo lios (Fagus svlva­
t i c a , Quercus spp., Crataeous monoovna y Salix spp.; F, Q, ST), al cual 
se le asocia un " fa c to r  a ltu ra  de uso de la vegetaciôn" (H5 f  rente a H2).
PC3 caracteriza el uso de la vegetaciôn mediante posturas no horizon- 
tales-colgantes (HG). Al igual que en PC2 se asocia con esta componente 
un fa c to r  de d is t r i  buciôn en a lturas (H1 y H3 f  rente a H4 y H5). PC4 por 
el con tra r io  define la  u t i l iz a c iô n  de posturas de büsqueda horizontales 
(GL) en re laciôn con el suelo (S). Este hecho indica que la  explotaciôn 
del suelo por parte de estas especies se re a liza  mayoritariamente por aquellas 
que u t i l iz a n  posturas horizontales al buscar el alimente en la vegetaciôn. 
En oposiciôn a esta estra teg ia  estâ la u t i l iz a c iô n  dêl acebo (ILX).
157
En la f ig u ra  6-1 se i lus tra  la s ituaciôn de las especies en el piano 
defin ido por los dos primeros factores (50,2% de la varianza). Dentro de 
las especies que u t i l iz a n  las porciones mâs d is ta les  del ârbol, 2  .^SUX" 
b ita  destaca por ser la que con mayor intensidad caza en el a ire . 2  1901" 
cao i1 lus y 2* c a l l vb ita  son, ademâs, las aves que mâs asiduamente rebuscan 
en los arbustos. 2* ater y 2  reaulus son las especialis tas  del uso de las 
aciculas. Las dos especies de Regulus son, con d ife renc ia , las que mâs revo- 
lotean sobre los sustratos al buscar el alimente (especialmente 2  ig nicap i - 
l l u s ) . Por el con tra r io , las aves mâs relacionadas con el empleo del tronco 
y ramas gruesas son 2  europaea y 2  brachydactyla.
Atendiendo a la selecciôn de especies arbôreas (PC2), destaca la gran 
separaciôn dentro de los grupos de aves defin idos por el primer fa c to r  (PCI).
Asi, mi entras 2  caudatus se desenvuelve exclusivamente en los ârboles 
cad uc ifo lios , 2 .  c o l lu b i ta  sôlo emplea el pino. Dentro del grupo que explota 
el tronco, 2  europaea sôlo rebusca en caducifo lios (casi exclusivamente 
en el ro b le ) ,  mi entras que 2- brachydacty la  u t i l i z a  el pino con bastante 
intensidad. Este fac to r actùa de forma muy patente segregando a las especies 
del género Parus: 2  ater y 2  c r i  status explotan preferentemente Pi nus 
rad ia ta  mientras que 2* P a lu s tr is , 2* caeruleus y 2* major inciden exclusive 
0 mayoritariamente en ârboles caduc ifo l ios .
En la  f ig u ra  6-2 se s in te t izan  mediante un dendrograma las afinidades 
entre las especies segûn su s ituaciôn en el hiperespacio defin ido por los 
cuatro factores derivados del PCA. 2* o a lu s t r is . 2* caeruleus, 2*
2  europaea (especies ca rac te r is t icas  de los bosques caduc ifo lios) y 2* 
c r i  status (ca ra c te r is t ica  de coniferas) constituyen el grupo de especies 
que mâs asiduamente u t i l iz a n  las ramas (diâmetros * in termedios). 2* ig nica-
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2- regulus y 2  caudatus destacan por ser especia listas de la explotaciôn 
de las ramas mâs f i  nas de la vegetaciôn arbôrea. Las demâs especies, al 
relacionarse escasamente con las anteriores, determinan estrategias de uso 
del espacio bien diferenciadas: 2  ater emplea fundamentalmente las aciculas, 
C. brachydacty la u t i l i z a  con mucha intensidad el tronco del pino y 2* col 1v- 
_bvta.es el especi al is ta  en la caza aérea de insectos.
Siguiendo a SABO (1980) se ha cal cul ado la  diversidad de u t i l iz a c iô n  
de cada categoria de la tab la 6-1 con los datos de intensidad de empleo 
por parte de las especies. El patrôn de di versidad que résu lta  de estos
resultados puede ser interpretado desde un punto de v is ta  energético (en 
re laciôn con el costo de obtenciôn de alimento), de adaptaciôn morfolôgica, 
y de productividad y d ispon ib i1idad t rô f ic a  en los estados de recurso dentro 
del grupo que se estudia. Respecte a los sustratos (variables 1 a 11 en
la tabla 6-1) la mayor di versidad o rn i t ic a  de empleo se da en las ramas
médias y f ina s , en el suelo y en los arbustos (TW, B, GB, S, U), mientras 
que el empleo del a ire  (A) présenta el uso menos diverse. Respecte a las
a ltu ras, son las medio-in feriores las mâs diversamente explotadas. Dentro 
de los métodos de büsqueda de alimento, el empleo de posiciones horizontales 
(GL) présenta la mayor diversidad de u t i l iz a c iô n ,  mientras que el revoloteo 
(HOV) y caza de insectos (A, variab le 3) son empleados por pocas especies. 
Por ultimo, el haya (F) y el roble (Q) son las especies de ârboles mâs 
diversamente u t i l iz a d o s , mientras que el acebo (ILX) es usado por escasas 
especies y de un modo poco equ ita t ivo . En resumen puede decirse que la 
estrategia de uso del espacio mâs representada y extendi da en este grupo 
de aves durante el invierno es el empleo de las ramas situadas en las por­
ciones medio-in feriores de los robles y las hayas mediante el empleo de 
posturas horizontales. Otros sustratos también seleecionados de modo prefe-
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rente son el suelo y los arbustos.
En la tab la 6 - I I I  pueden verse las amplitudes de uso de sustratos (AS),
métodos de büsqueda en la vegetaciôn (AM), a lturas (AEV) y ârboles (AA). 
Ninguna especie présenta el mayor o menor valor de amplitud en todas las
dimensiones. P. a te r , 2 - c r i  status y 2* major, son las que mayor amplitud
de uso de sustratos presentan. Respecto al uso de a ltu ras , las d iferencias 
in te respec if icas son escasas, marcândose 2* c r i  status y 2* regulus como 
las aves que mayor espectro de a lturas explotan. Los métodos de büsqueda 
del alimento son empleados con mayor di versidad por 2  ater y 2  regu lus . 
Por ültimo, en lo referente al uso de ârboles, 2* ig nicapi 1 lus es la especie 
que présenta, con mucha d ife renc ia , la mayor amplitud, mientras que son 
2  c a l ly b i ta . 2* c r i  status y 2  europaea aquellas mâs especializadas en 
la  selecciôn de especies arbôreas.
Con e l f in  de conocer las relaciones entre las cuatro dimensiones consi-
deradas, se han correlacionado entre si las amplitudes de las especies en 
estas dimensiones. Iras haber efectuado todas las posibles correlaciones, 
sôlo se han encontrado relaciones s ig n if ic a t iv e s  entre el empleo de sustra­
tos (AS) y a ltu ras (AEV) (r=0,628, n = l l ,  p <  0,05), indicando esta co rre la ­
ciôn pos it iva  suplementaridad entre estas dimensiones (véase CODY, 1974). 
Por el con tra r io , la  ausencia de correlaciones negatives s ig n if ic a t iv e s  
indica la fa i t e  de complementaridad entre e l les  (ver, por ejemplo, LEVINS, 
1968; CODY, 1974; SCHOENER, 1974, y PIANKA, 1981).
El producto de amplitudes se recomienda cuando las dimensiones son inde­
pendi entes, mientras que cuando estân relacionadas se aconseja obtener la 
media ar itm ética  (véase CODY, 1974; MAY, 1975, y PIANKA, 1975, entre o tros).
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Teniendo en cuenta estos hechos y las correlaciones entre dimensiones 
efectuadas anteriormente, se ha realizado una aproximaciôn a la amplitud 
global de uso del espacio mediante la ecuaciôn:
AT. (AS+AEV) xAMxAA
En la tab la 6 - I I I  se muestra este valor para todas las especies. 2  i9üL~ 
caoi l l u s  y £ .  ater son las que mayor amplitud global presentan, mientras 
que 2- col 1 vb ita  y 2  caudatus usan el espacio del modo mâs especi al izado.
Con el propôsito de analizar el solapamiento en el uso del espacio se 
han defin ido las siguientes dimensiones: macrosustratos del medio (suelo, 
arbustos, a ire , ârboles y otros -pinas y nidos de la procesionaria del p ino -), 
a lturas dentro de los ârboles (cinco in te rva los de cuatro metros cada uno), 
cuatro métodos de büsqueda en la vegetaciôn (posiciones horizontales, 
colgantes, ve r t ica les  y revoloteo), sustratos de la  vegetaciôn arbôrea 
(T, GGB+GB, B, TW, N) y especies arbôreas (las de la tab la 6-1). Para cada 
una de e l las  se ha obtenido la hemimatriz in te respec if ica  de solapamiento 
(55 valores) a p a r t i r  de la cual se ha calculado la d is tr ib uc iôn  frecuen­
c ia l  de solapamiento ( f ig u ra  6-3 y véase HERRERA,1980, para una idéntica 
aproximaciôn). Atendiendo al solapamiento medio en cada dimensiôn, se 
puede afirmar que las aves se segregan fundamentalmente (menor valor PS^) 
en el empleo de los sustratos de los ârboles y de las especies arbôreas 
( f ig u ra  6-3, D y E), siendo la dimensiôn a ltu ra  (f ig u ra  6 -3 ,B) la que en 
menor medida las sépara.
Siguiendo a SALE (1974) se ha simulado al azar, mediante ordenador, el 
solapamiento in te respec if ico  en una dimensiôn de 5 categorias (como es el 
caso de los macrosustratos, a ltu ras , ârboles y sustratos en el ârbol) y
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en otra de cuatro (métodos de büsqueda), con el f i n  de comparer las d i s t r i -  
buciones de solapamiento observadas con las esperadas al azar. Para e l lo  
se ha u t i l  izado el procedimiento descri to  en CARRASCAL (1984 a), pero sin 
co rreg ir los datos de uso del espacio generados de acuerdo con la d isponi­
bi 1 idad real de los recursos (categorias dentro de cada dimension) en el 
medio (véase ALATALO y ALATALO, 1979, y WAITE, 1984, para una aproximaciôn 
s im i la r ) .  En to ta l  se han generado mil valores elementales de solapamiento 
en la dimensiôn de cinco categorias y otros tantos en la de cuatro.
Al comparar las d is tr ibuciones frecuenciales observadas (A, B, C, D, 
y E en la  f igu ra  6-3) con las esperadas (F y G en la f ig u ra  6-3) mediante 
el tes t de la G (previa aplicaciôn de la correcciôn de continuidad -SOKAL 
y ROHLF, 1979-), se obtiene que la afin idad en el uso de macrosustrtos, 
a ltu ras, ârboles y sustratos dentro del ârbol, sigue un patrôn s ig n i f ic a -  
tivamente d is t in to  al que cabrla esperar por azar (p < 0 ,0 2  en las cuatro 
pruebas), mientras que la d is tr ib uc iôn  de solapamientos referente al empleo 
de métodos no d i f ie re  de la  simulada (p >  0 ,5 ). Atendiendo a aquellas d i ­
mensiones que muestran d iferencias s ig n if ic a t iv a s ,  se puede afirmar que 
las aves se solapan mâs que lo esperado en el empleo de a lturas dentro de 
la vegetaciôn, y menos en la  u t i l iz a c iô n  de especies arbôreas y sustratos 
dentro del ârbol. Aunque la d is tr ib uc iôn  de solapamientos en el uso de macro­
sustratos d i f ie re  de la generada al azar, el hecho de que su valor medio 
sea muy s im ila r  al esperado (68,03 fren te  a 67,00), y de que présente una 
mayor proporciôn de valores entre 80-100 y entre 20-40, plantea la  ex is ­
tencia de una d ife renc ia  "no s ig n i f ic a t iv a "  en la "cuantia de solapamiento" 
en esta dimensiôn. Atendiendo a las d iferencias entre solapamiento medio 
observado ( PS^  ) y esperado ( PS^) (d en la f igu ra  6-3), se t iene que la
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con cribuciôn a la segregaciôn de los sustratos del ârbol CÜ especies arbô­
reas »  métodos> m acrosustra tos^ a l tu ra s .
DISCUSION
P r in c ipales factores déterminantes del nicho espacial. Constancia geoqrâ f ic a .
HOLMES ^  2 l -  (1979), SABO (1980), HOLMES (1981), LANDRES y MacMAHON
(1983) y CARRASCAL (1984 a) encuentran, en diferentes ornitocenosis con 
d is t in ta  estructura y condiciones ambientales, que la dimensiôn mâs importan­
te , 0 una de las mâs importantes, déterminante de la segregaciôn in te re s ­
pec if ica  de las especies, es su posiciôn en el eje horizontal del ârbol. 
Asimismo, HOLMES .et 2L* (1979) y HOLMES (1981) obtienen que en ecosistemas 
foresta les mixtos el uso de coniferas ys_. ârboles caducifo lios es también 
de gran importancia en la determinaciôn del nicho espacial de las aves 
arbôreas (fundamentalmente insec tivores). El hecho de que en este estudio 
se haya encontrado que estas dos dimensiones explican por si solas el 53% 
de la variaciôn dentro de los datos del uso del espacio, habla de la cons­
tancia de estos dos factores in fluyentes en la  configuraciôn del nicho mul­
tidimensional espacial. Esta constancia debe venir determinada por razones 
morfolôgicas (ver, por ejemplo, KARR y JAMES, 1975), de comportamiento 
(véase, entre otros, ECKHARDT, 1979; HOLMES y ROBINSON, 1981, y ROBINSON 
y HOLMES, 1982) y de estructura de la vegetaciôn.
Relaciones entre dimensiones.
Los resultados de este trabajo coinciden con los dos autores en el senti do 
de una casi to ta l ausencia de complementariedad entre las dimensiones con- 
sideradas en el uso del espacio en Passeriformes foresta les (ver, por ejemplo.
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ALATALO, 1982 b; SAETHER, 1982, y CARRASCAL, 1984 b, para un anâ lis is  de 
re lac iôn entre dimensiones a nivel in te re sp e c if ico ) .  No obstante, y como 
ha indicado ALATALO (1982b), el empleo de correlaciones no es un sistema 
realmente apropiado para explorar la complementariedad entre dimensiones, 
ya que en su anâ lis is  se emplean todos los pares posibles de especies 
dentro de los cual es no t iene por que darse una misma tendencia. Asi en 
este trabajo se aprecia un c ie r to  grado de complementariedad entre los 
factores primero (PCI) y segundo (PC2), ya que las especies muy prôximas 
en la primera dimensiôn se separan bien en la  segunda como era de esperar 
habida cuenta de la ortogonalidad (independencia) de los factores propor- 
cionados por el PCA.
Contribuciôn de las dimensiones a la segregaciôn.
Atendiendo a la contribuciôn de las d iferentes dimensiones a la  segre­
gaciôn se coincide con SCHOENER (1974), ULFSTRAND (1977), MORSE. (1978),
HERRERA (1980), ALATALO (1982b), LANDRES y MacMAHON (1983) y CARRASCAL 
(1984b), entre otros, en que los sustratos del ârbol separan a las especies
en mayor medida que las a lturas (no obstante véase también HOLMES et a l . .
1979, y SAETHER, 1982). En esta ocasiôn se ha encontrado que la  selecciôn 
de ârboles y sustratos dentro de estos, son las dos dimensiones fundamental es que 
determinan la segregaciôn in te respec if ica  (s im ila r  resultado obtiene 
ALATALO, 1982b, en un bosque mixto de Finlandia durante el inv ie rno ). La 
razôn de que la separaciôn se efectûe principalmente segûn el empleo de 
los sustratos del ârbol, viene determinada por el hecho de que las adap- 
taciones morfolôgicas se producen teniendo en cuenta dimensiones discrètes 
que no incluyan una gran variedad de estados de recursos con requerimientos 
de comportamiento y morfolôgicos d iferentes (véase MacARTHUR, 1972; ALA­
TALO, 1982b).
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Posible papel de la competencia in te respe c if ic a  
en la determinaciôn del uso del espacio.
Los menores solapamientos obtenidos en el empleo de sustratos dentro 
del ârbol y en la selecciôn de estos respecto al que cabri a esperar por 
azar, plantea la pos ib il idad  de la existencia de la competencia in te re s ­
pec if ica  de explotaciôn o de in te rfe renc ia  (ver rev is iôn de SCHOENER,
1983), como mecanismo in f luyen te  en el reparto de recursos observado. En 
este sentido, las especies al emplear el ârbol se re legarian a aquellos 
sustratos, dentro de su nicho fundamental (véase HUTCHINSON, 1957, y 
PIANKA, 1982), que mâs eficientemente explotan o en los cuales coinciden
en menor medida con las demâs. Otro tanto podria decirse respecto al empleo 
de ârboles, aunque en esta ocasiôn el menor solapamiento observado puede 
in te rp re ta rse  también como resultado de una discontinuidad dentro de este 
espectro de recursos. Esto es, no todas las aves podrian ocupar todos los 
ârboles con s im ila r  intensidad, debido a preferencias in tr insecas por c ie rtas  
especies arbôreas que estarian en re lac iôn con adaptaciones especificas 
a los tipos de sustratos y presas que estos contienen (véase HOLMES y 
ROBINSON, 1981). Esta in te rpre tac iôn a lte rna t iva  que considéra una d is ­
continuidad dentro del espectro de recursos no parece tener sentido en 
el caso de los sustratos del ârbol, ya que la mayoria de las especies pueden 
ocupar una gran variedad de sustratos segûn circonstanciés ambientales 
y compétitives (véase, por ejemplo, GRUBB, 1975; ALATALO, 1981; MORENO,
1981; CARRASCAL, 1984b).
El hecho de un solapamiento mayor que lo esperado por azar en el empleo 
de las a lturas del ârbol, ind ica que las especies no muestran una marcada
se lectiv idad al ocupar el rango de a ltu ras .
165
Aunque los resultados de los model os neutros pueden in te rpre tarse  como 
consecuencia de la competencia in te resp ec if ica , el carâcter " a r t i f i c i a l "  
de su diseno como "experimento b io lôg ico ", y el no haber estudiado simultâ- 
neamente otras factores in fluyentes sobre las especies, déterminantes de 
los l im ites  del nicho (véase ALLEY, 1982), no rechaza la existencia de 
otros mecanismos paralelos, o excluyentes incluso, a la competencia como 
factores causales de la d is tr ib uc iôn  observada (véase, por ejemplo, SIM- 
BERLOFF, 1982, para una revis iôn sobre el papel de la  competencia in te res­
pec if ica  como mecanismo in fluyente  en la organizaciôn de las comunidades).
In fluencia de la gestiôn fo res ta l sobre las aves.
El Pais Vasco a t lâ n t ico  ha sufr ido una profunda remodelaciôn de su vegeta­
ciôn fo res ta l al haber sido sustitu idas las especies autôctonas (Quercus 
spp. y £§gus sv lv a t ic a ) por una conifera exôtica de matiz a t lâ n t ico  ( Pinus 
ra d ia ta ) . Como consecuencia de esta gestiôn fo re s ta l,  en la actua lidad
los pinares ocupan el 35 % de la superfic ie  mientras que los robledales
(0,01%) y hayedos (3,4%) tienen una importancia sensiblemente menor (ver
ICONA, 1979 y 1980).
De todo el grupo de especies estudiado (bien representado en las masas 
caducifo lias del Pais Vasco -TELLERIA, 1983b-), 2  regulus, 2  c o l ly b i ta , 
2  a te r , 2  c r i  status y C. brachydacty l a han sido las mâs favorecidas por 
las repoblaciones, a juzgar por su selecciôn preferente por Pi nus radiata
respecto a los ârboles caduc ifo lios . Por el con tra r io , 2* caeruleus, 
2  p a lu s t r is , 2  caudatus y 2 .  europea no se han v is to  beneficiadas por 
esta remodelaciôn fo res ta l del medio. Esto détermina, teniendo en cuenta 
su a lto  grado de sedentarismo y la escasa superfic ie  de los hayedos y roble-
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dales en el ârea de estudio, que estas ultimas especies sean las mâs sen­
s ib les , desde un punto de v is ta  poblacional, ante una gestiôn transformadora 
de los bosques caducifo lios aûn existentes. Este hecho se pone especial­
mente de manifiesto en 2  europaea debido a su escasez (ver TELLERIA,
1983 a) y gran se lecti vidad por los troncos y ramas gruesas de robles
maduros, y la reducida superfic ie  fo res ta l de los robledales en el ârea 
de estudio. Como contrapunto, y teniendo en cuenta el uso del espacio y
la amplitud g lobal, 2  ig n ica p i11 us es la especie menos afectada por las
prâcticas de explotaciôn fo re s ta l,  ya que busca preferentemente el alimento 
en los arbustos y en las ramitas finas de una gran variedad de especies 
arbôreas, con lo  cual puede v i v i r  en numerosos hâbitats foresta les con
d is t in ta  estructura, composiciôn f l o r i s t i c a  y estado sucesional, debido 
a la  gran abundancia de arbustos y/o ramitas en todos los t ipos de bosques 
del Pais Vasco.
CONCLUSIONES
A la luz de los resultados anteriores se concluye que el nicho m u lt i ­
dimensional de estas aves insectivores estâ configurado principalmente 
por las dimensiones "uso del f o l la je  fren te  al tronco y ramas muy gruesas" 
(s ituaciôn en el eje horizontal del ârbol) y por la selecciôn de especies 
arbôreas del t ip o  "caducifo lios ys. co n ife ra s ".
No se ha obtenido complementariedad entre las dimensiones del nicho 
espacial. Por el con trar io  el uso de a lturas dentro de la vegetaciôn y 
el empleo de métodos de büsqueda en cada sustrato estân relacionados con
la dimensiôn situaciôn en el eje horizontal del ârbol, existiendo por
tanto suplementariedad (no son dimensiones independientes).
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Las dimensiones que mâs segregan a las aves son el uso de sustratos 
y el empleo de especies arbôreas. La contribuciôn de la a ltu ra  de büsqueda 
del alimento en los ârboles a la segregaciôn es nula.
La implantaciôn de bosques de Pinus radi ata en el ârea de estudio ha 
favorecido a 2* a te r , 2 - c r i  status y 2- regu lus . La eliminaciôn de robles 
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Tabla 6-2: Anâlis is  de las Componentes Principales con la  matriz de la
2
Tabla 6-1. A.V.: autovalor. %<r : porcentaje de la  varianza explicado.
S: suelo. U: arbustos. A: a ire . T: tronco. GGB: ramas de mâs de 10 cm de 0 
GB: ramas de 10-5 cm de #. B: ramas de 5-1 cm de TW: ramas de menos 
de 1 cm de ja^. N: aciculas. C: pinas. BOL: nidos de la procesionaria 
del pino.
H1-H5: a lturas a in terva los de 4 m; 0-4, 4-8, 8-12, 12-16 y mâs de 
16 m.
GL: método de büsqueda rebuscando con postura ho rizon ta l.  HG: postura 
colgante. CR: trepando. HOV: revoloteando sobre sustrato .
PR: pino. F: haya. Q: robles. ILX: acebo. ST : a rb o l i l lo s  caducifo lios 






PCI PC2 PC3 PC4
S - 0,678
U -0,879 - -
A - - -
T 0,943
GGB 0,904 - -
GB 0,805 - -
B — — — —
TW -0,872 - -
N -0,669 - -
BOL - - 0,747
Hl - - -0,848
H2 - -0,615
H3 - - -0,648
H4 - - 0,697
H5 - 0,643 0,632
GL - - - 0,685
HG - - 0,618
CR 0,911




ILX - - - -0,600
ST - -0,816
A.V. 7,739 4,821 4,637 3,301
««r® 30,957 19,286 18,547 13,208
2% cr*- 30,957 50,243 68,790 82,007
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AS AEV AM AA AT
Regulus regulus.................. 3,67 4,57 2,40 2,40 23,64
Regulus ig n ic a p i l lu s ........ 2,71 3,73 2,28 3,79 27,82
Phylloscopus c o l ly b i t a . . . 4,20 3,45 1,64 1,00 6,33
Parus a te r ............................ 6,53 4,37 2,63 1,77 25,41
Parus c r i  s ta tus .................. 5,16 4,71 2,21 1,28 14,00
Parus p a lu s t r is .................. 4,55 4,22 1,74 2,12 16,19
Parus caeruleus.................. 3,63 4,09 2,31 2,35 21,02
Parus major.......................... 5,06 4,03 1,48 2,89 19,47
Aegithalos caudatus.......... 1,58 3,78 1.91 2,14 10,94
S it ta  europaea.................... 3,64 3,90 2,17 1,63 13,31
Certhia brachydactyla___ 1,81 3,84 1,39 3,07 12,17
Tabla 6-3: Amplitudes de uso de sustratos (AS), a lturas (AEV), métodos 
de bûsqueda (AM) y especies arbôreas (AA) por las especies. AT: amplitud 
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Figura 6-2: Dendrograms de afin idad in te respec if ica  en el uso del espacio.
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Figura 6-3: D istr ibuciôn frecuencial de los valores de solapamiento interespe- 
c i f ic o  en el uso de macrosustratos (A), a lturas (B), métodos (C), especies 
arbôreas (D) y sustratos dentro del arbol (E). Idem para la simulacion 
al azar con cuatro categorias (F) y con cinco categorias (6). PS : solapa­
miento medio observado. PS : solapamiento medio esperado (modelo neutro). 
d: PS -PS . Sobre las d is tr ibuc iones observadas nive l de s ig n if ica c iô n  
de las diferencias con las correspondientes esperadas ( tes t de la G)
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CAPITULO 7
SELECCION DE ESPECIES DE AREOLES CADÜCIFOLIOS. POR AVES INSECTIVORAS 
FORESTfl.ES DURANTE EL INVIERNO
INTRODUCCION
Desde que MacARTHUR Y MacARTHUR (1961) establecieron la re lac iôn d irec ta  
entre diversidad de aves y diversidad de a ltu ra  del f o l la je  (FHD), numero- 
sos autores han estudiado la re laciôn entre avifauna y vegetaciôn poniendo 
especial énfasis en la estructura de la vegetaciôn sin reparar en la com-
posiciôn f l o r i s t i c a  de los medios estudiados (por ejemplo KARR 1968, 
RECHER 1969, BLONDEL ^  1973, WILLSON 1974, NILSSON 1979, BILCKE 1984,
OSBORNE 1984, BLONDEL 1986).
No obstante recientemente se ha llamado la  atenciôn sobre la  importancia 
que la identidad especifica de la vegetaciôn ejerce determinando las 
preferencias de habitat de las aves y la organizaciôn de sus comunidades 
(WIENS y ROTEMBERRY 1981, RICE ^  1983, 1984 y ROTENBERRY 1985). Este
aspecto se ha puesto especialmente de manifiesto en los estudios sobre
el uso del espacio de aves insectivores fo res ta les . La selecciôn de ârboles 
caducifo lios ys. coniferas ha resultado ser una de las dimensiones mâs 
importantes en la configuraciôn del nicho espacial de estas especies
(HOLMES ^  a j.. 1979, HOLMES 1981, CARRASCAL y TELLERIA 1985b). No obstante
también se han encontrado fuertes d iferencias in te respec if icas atendiendo
a la selecciôn de especies caducifo lias (por ejemplo ROBINSON y HOLMES
1984) y a c ic u l i fo l ia s  (por ejemplo AIROLA y BARRETT 1985).
A pesar de la  creciente evidencia de la importancia de la identidad 
f l o r i s t i c a  de la vegetaciôn en la  d is tr ibuc iôn  de las aves, tan solo
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HOLMES y ROBINSON (1981), ROBINSON y HOLMES (1984) y GUITIAN (1984) han 
analizado détailadamente las causas de la selecciôn por d iferentes especies 
de ârboles. Las d iferencias en la disposiciôn del f o l la je  y en la cuantia 
e identidad de los recursos t rô f ic o s  potenciales para las aves parecen 
las causas pr inc ipa les de esta selecciôn d ife re n c ia l.
En esta ocasiôn se abordarâ el estudio de las preferencias por el roble 
y el haya en un amplio grupo de aves insectivores fo resta les  durante el 
inv ierno. Durante esta época del aho los recursos t rô f ic o s  son l im itan tes 
(ver por ejemplo LACK 1966 y FRETWELL 1972), las aves sôlo estân ocupadas 
en su subsistencia (no existen lim itac iones reproductoras) y las hayas 
y los robles no presentan f o l la je  (con lo cual se élimina el efecto de 
las ca rac te r is t icas  d ife renc ia les  del f o l la je  en la  selecciôn de especies
arbôreas por parte de las aves). El hecho de que las aves estudiadas sean
las constituyentes fondamentales de las ornitocenosis invernantes en bosques 
caduc ifo lios  del norte de la Peninsula Ibérica, y que los robles y las 
hayas sean los ârboles mâs importantes en estos bosques, proporciona el 
âmbito observacional y experimental necesario para comprender la invernada 
de aves en gran parte de la  Regiôn Eurosiberiana de Iberia  a través del 
conocimiento de sus estrategias de bûsqueda del alimento.
MATERIAL Y METODOS
El ârea de estudio es una masa fo res ta l extensa situada en el Puerto 
de Altube (Alava, Pais Vasco a t lâ n t ic o ;  43-03'N, 2-45'W) entre 500 y 
600 m.s.n.m. Es un bosque mixto constitu ido  por Fagi^ sv lva t ica  (especie 
prédominante) y Ouercus spp (principalmente ()  ^ robur) . Los muestreos se 
efectuaron durante Diciembre de 1983 - Enero de 1984 y Enero y Febrero
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de 1987.
Todos los muestreos se res tr ing ie ron  a una zona de unas 50 ha. La den- 
sidad de £agu^ svl vatica es 105 ârbol es/ha y la de Ouercus spp 31,2 âr- 
boles/ha. La a ltu ra  media de fagus, es 15,8 m y la de Ouercus 13,3 m.
Se han d is tingu ido cinco sustratos de bûsqueda del alimento para las 
aves: hayucos (H), tronco (T) y très tipos de ramas atendiendo a su diâ-
metro (TW: < lc m  de Çf\ B: de 1-5 cm de GB: >  5 cm de . Tanto para
Fagus como para Ouercus se seleccionaron très "ramas médias" para las 
cuales se midiô la superfic ie  de GB, B y TW. A continuaciôn se seleccionaron
al azar 10 robles y 10 hayas en cada uno de los cuales se midiô la super­
f i c i e  del tronco y se contô el nûmero de "ramas". A p a r t i r  de estas estimas 
se obtuvo la superfic ie  media aproximada de cada sustrato en cada especie 
de ârbol. Aunque los valores asi obtenidos no son exactos, permiten ob- 
tener una idea de la estructura y patrôn de ramificaciôn en Fagu^ y Ouercus. 
En la  Figura 7-1 puede observarse que la superfic ie  correspondiente al 
tronco y ramas gruesas (GB) es aproximadamente igual en Fag^s y Ouercus. 
Por el con tra r io  t iene una mayor superfic ie  de ramas (B) y ramitas (TW). 
Globalmente, la  superfic ie  de Fagus. es un 70% mayor que la de Ouercus 
(Fagus: 173,7 m^; Quercus: 102,3 m^).
Los troncos de Ouercus presentan profundas rugosidades en su corteza 
de manera que la superfic ie  real del tronco, a la a ltu ra  del pecho, es 
un 15% superior a la de su perimetro (estima efectuada midiendo con un 
h i lo  f in o  el perimetro del tronco con y sin in te rs t ic io s  de la corteza). 
Este fenômeno no se da en Faous en donde la superfic ie  con y sin rugo­
sidades es la misma (15 troncos medidos en cada especie).
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La cobertura de liquenes en el tronco se estimé midiendo con una c in ta  
métrica, a la  a ltu ra  del pecho, la porciôn de la c ircunferencia del tronco
que estaba cubierta por liquenes (n=30 para Ouercus v n= 71 para Fagus). 
La cobertura en las ramas gruesas (GB) y f i  nas (TW) se midiô de modo
visual (método de PRODON 1976) en unidades de 1 m de longitud (TW: n=564
en Ouercus y n= 524 en Fagus; GB: n= 512 en Ouercus y n= 498 en Fagus).
En la Figura 7-2 se observa que los liquenes cubren mâs superfic ie  de
troncos y ramas en los robles que en las hayas. Esto se pone especial­
mente de manifiesto en las ramas. Los sustratos con mayores coberturas 
de liquenes son los troncos y las ramas gruesas. Las especies de liquenes
mâs abundantes en el ârea de estudio son Hypogymnia tubulosa. H_. physodes, 
Parmelia caperata. Usnea f lo r id a  y Evernia p ru n a s tr i .
Para medir la  abundancia de artrôpodos en los liquenes de los troncos
(sin d is t in g u ir  entre especies arbôreas) y en los troncos sin liquenes 
de Ouercus y Fagus, se buscô intensamente durante périodes de tiempo
control ado de 2' removiendo los sustratos con unas pinzas de punta f in a
a "modo de un agateador". En cada unidad se anotô el nûmero de artrôpodos
observados y su tamaho. En la Figura 7-3 se observa que el nûmero de presas
de 1 0 mâs milimetros es mucho mayor en las masas con liquenes que en
los troncos desnudos ( tes t de la t ;  p < 0,001 en las dos pruebas). Los 
troncos sin liquenes de Ouercus presentan una mayor cantidad de artrôpodos 
que los de Fagus ( tes t de la  t ;  p < 0 ,0 5 ) .  El tamano de las presas potencia­
les es mayor en los sectores con liquenes que en los troncos desnudos 
de las hayas ( tes t de la  t ;  p < 0 ,0 0 1 ) .  Los troncos de Quercus no cubiertos 
por liquenes presentan artrôpodos de mayor tamano que los que habitan 
en los troncos de Fagu^ ( tes t de la t ;  p <0 ,001 ). La frecuencia de apari-
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cion de aranas de 2 o mâs milimetros en las muestras de 2' s ig n i f ic a t iv a -  
mente mayor en los liquenes que en los troncos desnudos de Quercus y 
£agu^ (tes t de la t  para comparar dos porciones observadas en series de 
datos independientes; p<0,01 en las dos pruebas).
En el ârea de estudio viven regularmente durante el invierno ocho 
especies de aves insectivores fo resta les  que buscan el alimento fundamental- 
mente en los ârboles: Regulus ig n ic a p i l lu s . Parus a te r . £ . c r i  s ta tus .
jP. caeruleus, J .^ p a lu s t r is , Aeg itha los caudatus, S itta  europaea y Certhia 
brachydacty la .  A estas especies hay que anadir .R.. regulus que sôlo estuvo 
présente durante el inv ierno de 1983-1984 y _P,' IÏÏ5J2L Que busca mayori-
tariamente su alimento en el suelo en estas masas caduc ifo lias . Ambas 
especies no se incluyen en este estudio por no estar présentes en ambos
periodos de muestreo y por haberse obtenido de e l la s  pocas muestras en
ârboles.
El uso del espacio por las aves se muestreô a in te rva los  de 30 segundos 
tomando para cada ind iv iduo en observaciôn un mâximo de seis muestras 
y no mâs de très  por ârbol (ver CARRASCAL 1984c y MORRISON 1984 para las
ventajas de este sistema de muestreo). De cada ave en observaciôn se anotô 
su s ituaciôn en haya (F) o roble (Q) y cinco sustratos: tronco, très 
t ipos de ramas y hayucos (ver mâs a r r ib a ) .  Durante el invierno de 1986-1987 
ademâs se anotô su presencia en masas de liquenes en las dos especies 
arbôreas y sustratos dentro de estas.
Todo el anâ lis is  que a continuaciôn se désarroi la se centra en los 
datos tomados durante Enero y Febrero de 1987. Los obtenidos en el invierno 
de 1983-1984 se u t i l iz a n  para comprobar la constancia in te r inve rna l en 
los patrones de selecciôn de Ouercus y Fagus.
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RESULTADOS
En la tab la  7-1 se muestra el uso porcentual del haya (F) y roble (Q) 
por las especies y su e le j ib i l id a d  por el roble (Eg^). Regulus ig n ica p i l lu s  
y Aegitha los  caudatus u t i l iz a n  las dos especies de ârboles en una propor- 
ciôn s im ila r a su d ispon ib il idad  (DISP). Parus ater es la ùnica especie 
que usa el roble con menor intensidad atendiendo a su d ispon ib il idad  
(Eq^ < 1). Las restantes especies usan los robles y hayas en una proporciôn 
que d i f ie re  s ign if ica tivamente de su frecuencia de apariciôn en el ârea 
de estudio ( te s t de la G; p < 0 ,0 1  en las cinco pruebas). Todas e llas  
seleccionan positivamente el roble (Eq^ > 1), siendo _P' s ta tus , 2 :  cae­
ruleus y S it ta  europaea las que manifiestan una selecciôn mâs acusada.
Si se efectüa de nuevo el anâ lis is  an te r io r excluyendo las muestras 
en las que las aves buscaban en los hayucos (sustrato exclusivo del haya) 
se obtiene que todas las especies usan el roble con una frecuencia supe­
r io r  a la de su d ispon ib il idad  (ver Q' y E^/ en Tabla 7-1; E >1) .
Atendiendo al uso de sustratos, 2 - ater explota mayoritariamente los 
hayucos (% Hy en Tabla 7-2), u t i 1izândolos en menor cuantia 2  ig n ic a p i l lu s . 
Respecte a las partes del ârbol (tronco y ramas) 2* ig nicapi 1 lus y A. 
caudatus usan preferencialmente las porciones mâs d is ta l es (% TW en Ta­
bla 7-2). 2 -  europaea y Certhia brachvdactvla son los especia lis tas en 
la  explotaciôn del tronco (% T). Por ultimo los pâridos se comportan como 
ge ne ra l is tas aunque inciden mayoritariamente sobre las ramas de diâmetro 
intermedio y grueso (% GB y % B). El porcentaje de tiempo que las especies 
dedican a la  bûsqueda de alimento en los liquenes y musgo (% L) es muy 
grande ( >  75%) en £ . c r i  s ta tus , 2 -  p a lu s t r is , 2* europaea y 2  brachydac­
ty la ,  siendo minimo en2.- caudatus.
181
La e le j ib i l id a d  por el roble (E@) se correlaciona negativamente con 
el uso de hayucos (% Hy; r= -0,727, n= 8, p <0 ,05 ) de manera que la u t i ­
l iz a t io n  de este recursô es responsable por si sola de parte de la  se­
lecciôn de los robles, debido a su presencia exclusiva en la hayas. Sin 
embargo, la menor d ispon ib il idad  de ramas de diâmetro in fe r io r  a 5 cm 
(ver B y TW en Figura 7-1) en los robles no es responsable de la selecciôn 
de esta especie de ârbol, ya que el uso de ramas y ramitas (% B + % TW) 
no se correlaciona s ign if ica tivam ente con la e le j ib i l id a d  por el roble
(E^; r=-0,629, n=8, ns). Otro tanto o c u r re e l  considerar la mayor rugosi- 
dad del tronco del roble respecte a la del haya, ya que la  u t i l iz a c iô n  
del tronco (% T) no se correlaciona s ig n i f ic a t i  vamente con Eq^  (r= 0,492, 
n= 8, ns).
El porcentaje de tiempo que las aves dedican a buscar en los liquenes 
(% L) se correlaciona positivamente con la e le j ib i l id a d  por el roble
(Eg^; r=0,834, n=8, p= 0,01; ver Figura 7-4). Este hecho debe relacionarse 
con la  mayor presencia de los liquenes en los robles (ver Figura 7-2). 
En conjunto, el porcentaje de uso de hayucos y liquenes explican el 81,7% 
de la  variaciôn observada en la selecciôn del roble (p <0 ,05 ) .
En la  Figura 7-5 se i lu s t ra  la  s ituaciôn media de las especies en el 
eje- horizontal de los robles y las hayas (POSg^ , POSp), obtenida mediante 
la media ponderada haciendo T=0, GB= 1; B= 2, TW= 3. Las aves al u t i l i z a r
el haya se desplazan hacia porciones mâs internas del ârbol incidiendo
mâs sobre el tronco (sustrato con mayor cobertura de liquenes y musgo; 
te s t  de Wilcoxon, p < 0 ,0 5 ) .  La cuantia de este desplazamiento es minima 
en R. ig n ica p i1 lu s , A. caudatus (explotadores de las porciones d is ta l es) 
y 2* europaea, 2  brachydactyla (especia lis tas del uso del tronco), y
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maxima en los Pâridos (buscadores de porciones médias del eje horizontal 
de â rb o l).
Las especies al u t i l i z a r  los troncos de las hayas seleccionan las zonas 
con liquenes y musgos respecto a las superfic ies desnudas, ya que el 
porcentaje de tiempo que dedican a buscar en los liquenes y musgos del
tronco es superior a su porcentaje de cobertura. Otro tanto ocurre con
2  europaea y £. brachydacty la  en los troncos de los robles. Al u t i l i z a r  
las ramitas de las hayas 2  ig n ic a p i l lu s  selecciona positivamente las 
masas de liquenes, mientras _A- caudatus las u t i l i z a  con una intensidad 
que no d i f ie re  de su d ispon ib il idad  (ver %LTF, %LTQ y %LTWF en Tabla 7-3). 
Por tan to, con la excepcion de _A* caudatus (no se ha inc lu ido  a ater 
en este anâ lis is  por escasez de datos) todas las demâs especies seleccio­
nan activamente los liquenes como sustrato de alimentaciôn.
La preferencia por el haya y los robles no muestra cambios s ig n i f ic a ­
t ives  interanuales ya que el uso porcentual de estos dos tipos de ârboles
no varia  entre los inviernos de 1983-1984 y 1986-1987 en ninguna especie 
( te s t de la G; p > 0 , l  en las ocho pruebas efectuadas; ver Tabla 7-4).
DISCUSION
Los resultados de este trabajo indican que las aves al ocupar medios 
fo resta les homogéneos durante el inv ierno responden a la identidad es­
pec if ica  del arbolado, poniéndose de manifiesto la necesidad de considerar 
la composiciôn f l o r i s t i c a ,  ademâs de la  estructura de la vegetaciôn, en 
los estudios de las preferencias de hâbita t de las especies y organiza­
ciôn de sus comunidades (ver ademâs HOLMES y ROBINSON 1981, RICE .et j | l .  
1983 y 1984).
183
La genera lizada selecciôn de los robles por las aves aqui estudiadas 
muestra la gran importancia que deben tener estas especies (Q. robur, 
Pj. petraea y pyrenaica) en la invernada de paseriformes insectivores 
fo resta les  en las masas caducifo lias del norte de Ibe ria . Si se tiene 
en cuenta ademâs la marcada preferencia de muchas especies de aves durante 
el inv ierno por el acebo ( I lex  aqu ifo l iu m ) en los bosques caducifo lios 
del norte de Espana (GUITIAN 1984), la  diversidad f l o r i s t i c a  del arbolado 
debe ser un fa c to r  de cap ita l importancia determinando aumentos de densidad 
y riqueza de aves en bosques caducifo lios (ver ademâs ODUM 1950, WILLIAM­
SON 1970, PURROY 1975, ENGSTROM et 1984, POTTI 1985b).
Aunque algunos autores han apuntado razones estructura les para expli car 
la selecciôn de especies arbôreas por las aves (por ejemplo HOLMES y 
ROBINSON 1981), en esta ocasiôn se ha obtenido que es la d ispon ib il idad  
t rô f ic a  el p r inc ipa l fa c to r  déterminante de las preferencias observadas. 
No obstante la mayor abundancia de alimento en los robles que en las hayas 
para estas aves insectivores (ver Material y Métodos) es debida funda- 
mentalmente a la  mayor presencia de liquenes en los robles. Los liquenes al 
proporcionar mayor refugio ( fren te  a la depredaciôn y condiciones ambien­
ta i  es adverses) a numerosos artrôpodos y sus puestas que las superfic ies 
desnudas o con poca cobertura (por ejemplo GERSON y SEAWARD 1979, ANDRE 
1983, 1985, SOCHTING y GJELSTRUP 1985), son los princ ipa les responsables 
de la  mayor d ispon ib il idad  de presas. Por tanto la selecciôn del roble 
por las aves se manifiesta indirectamente a través de la presencia de 
plantas e p i f i ta s  que constituyen su p r inc ipa l sustrato de bûsqueda de 
alimento.
Aunque algunos autores han mencionado c ie rtas  relaciones entre aves
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y liquenes (por ejemplo NILSSON y ALERSTAM 1976 y RICHARDSON y YOUNG 1977), 
esta es la primera vez que se pone de manifiesto su importancia como sus­
t ra to  de alimentaciôn. Su selecciôn se efectüa incluso sobre sustratos 
para los cuales algunas especies no estân adaptadas ecomorfolôgicamente 
(por ejemplo el uso de superfic ies ve rt ica les  -tronco- por las especies 
del género Parus; ver Capitule 8). La explotaciôn de los troncos por los 
pâridos, a pesar de que debe acarrear un mayor gasto energético que la
bûsqueda por superfic ies horizontales (por ejemplo ramas), debe quedar
compensada por la presencia de una mayor abundancia y tamaho de presas 
en los liquenes (por tanto mayor predecib il idad de encuentro y mayor ren- 
dimiento energético por "unidad" de esfuerzo).
La marcada selecciôn de los liquenes como sustrato de alimentaciôn
plantea que las aves insectivores estudiadas désarroi 1 an estrategias ôp- 
timas de bûsqueda del alimento, ya que maximizan la tasa de captura de 
presas al désarro ila r su activ idad t r ô f ic a  en los sectores con mayor can­
tidad y predecib il idad de encuentro del alimento (por ejemplo GRUBB 1979, 
PYKE 1984), y al seleccionar los sustratos con mayor tamaho de presas 
en donde es mâs probable que se maximize el cociente energia conseguida/uni- 
dad de tiempo buscando (CHARNOV 1976, KREBS et al* 1977, PYKE 1984; ver 
por ejemplo JANSSON y BROMSSEN 1981).
Por û lt im o, los patrones de selecciôn de especies arbôreas por parte 
de estas aves insectivores es constante en el tiempo, lo cual debe venir
determinado no por las preferencias in tr insecas de cada especie por un 
t ip o  de ârbol, si no por una necesidad de maximizar la obtenciôn de a l i ­
mento por unidad de tiempo gastado en su bûsqueda (ver sin embargo WAGNER 
1981 para cambios interanuales en las estrategias de bûsqueda del alimento).
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CONCLUSIONES
Los resultados obtenidos en este traba jo  proporcionan las siguientes 
conclusiones:
- Las aves insectivores arbôreas de los bosques caduc ifo lios  del Pals 
Vasco a t lâ n t ico  responden a la composiciôn f l o r i s t i c a  del arbolado 
seleccionando positivamente los robles (Quercus robur. petraea 
y pyrenaica) .
- La selecciôn del roble es explicada atendiendo a las preferencias 
de las especies por alimentarse en los hayucos y en liquenes (mayor 
presencia en el roble que en el haya).
- Con excepciôn de 2  caudatus. las demâs especies seleccionan los 
liquenes como sustrato de alimentaciôn debido a que contienen mâs 
artrôpodos (y de mayores tamahos) que las ramas y troncos no cubiertos 
por estas plantas e p i f i ta s .
- La selecciôn de las especies arbôreas caducifo lias durante el in v ie r ­
no no parece responder a d iferencias estructura les entre ârboles 
si no al contenido alimentario de cada especie, en donde las aves 
muestran unas estrategias tendentes a optimizar la bûsqueda de! a l i ­
mento.
- La selecciôn del roble fren te  al haya es un fenômeno constante en 
el tiempo.
186
F Q EQ %Q' EQ'
RI 75,3 24,7 1,08 29,5 1,29
PA 88,1 11,9 0,52 27,6 1,21
PCR 30,9 69,1 3,02 69,1 3,02
PCA 36,5 63,5 2,77 64,0 2,79
PP 49,6 50,4 2,20 50,8 2,22
AC 73,6 26,4 1,15 26,4 1,15
SE 23,6 76,4 3,34 76,4 3,34
CB 52,8 47,2 2,06 47,2 2,06
DIS 77,1 22,9
Tabla 7-1: Uso frecuencial del haya (F) y el roble (Q) por las especies. 
%Q': porcentaje de uso del roble excluyendo las muestras de bûsqueda
de alimento en los hayucos (sôlo con las muestras de uso de tronco y 
ramas). DIS: d ispon ib il idad  de robles y hayas en el ârea de estudio. 
EQ y EQ': e l e j i b i 1idades del roble (uso entre d isp on ib il id ad , con EQ 
y EQ').
RI: Regulus ign icapi 1 lu s . PA: Parus a te r . PCR: 2* c r i  s ta tu s . PCA: £ .  
caeruleus. PP: pa lu s t r i s . AC: Aegitha los  caudatus. SE: S it ta  europaea.
CB: Certhia brachydacty la .
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Hy T GB B TW L D
RI 16,3 0 0,6 21,3 78,1 22,4 0,0
PA 57,6 17,9 10,7 35,7 35,7 23,9 1,5
PCR 0,0 40,0 23,1 21,5 15,4 100,0 0,0
PCA 0,8 10,1 12,4 51,9 25,6 59,7 13,2
PP 0,8 18,6 36,4 34,9 10,1 90,4 3,0
AC 0 0 0,7 17,6 81,8 8,7 0,0
SE 0 61,4 33,0 5,7 0. 83,2 15,6
CB 0 87,2 10,5 2,3 0 81,4 0,0
Tabla 7-2: Uso porcentual de hayucos (Hy) y de troncos y ramas (T: tronco; 
GB: ramas de mâs de 5 cm de 0; B: ramas de 5-1 cm de 0; TW: ramas de 
menos de 1 cm de 0). %L: porcentaje de tiempo de bûsqueda dedicado en 
liquenes y musgos. %D: idem pero en superfic ies desnudas.
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%LTF %LTQ %LTWF
RI # # 14,3 **
PA # # #
PCR 100,0 * * *  # #
PCA 100,0 * * *  # #
PP 100,0 * * *  # #
AC # # 5,9 ns
SE 94,1 89,3 * * *  #
CB 90,0 * * *  89,5 * *  #
Tabla 7-3: Porcentaje del tiempo dedicado a la bûsqueda en liquenes del
tronco del haya (%LTF). %LTQ: idem para el rob le . %LTWF: porcentaje
de tiempo dedicado a la bûsqueda en los liquenes que cubren las ramas 
mâs f inas de las hayas (TW; menos de 1 cm de 0). #: no considerado por 
escasez de datos. Al lado de los valores se muestran los resultados 
de los tes ts  de la  G obtenidos al comparar el porcentaje de empleo de 
dichos "recursos" con su d ispon ib il idad  (ver Figura 7-2).
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F Q F Q G-test
RI 105 28 78,9 21,1 ns
PA 61 18 77,2 22,8 ns
PCR 5 9 35,7 64,3 ns
PCA 42 77 35,3 64,7 ns
PP 82 79 50,9 49,1 ns
AC 116 29 80,0 20,0 ns
SE 44 105 29,5 70,5 ns
CB 46 41 52,9 47,1 ns
Tabla 7-4: Uso porcentual de los robles (Q) y las hayas (F) durante el 
invierno de 1983-1984. n : numéro de muestras. ns: ninguna especie d i f ie re  
s ign if icativamente en el uso porcentual de ârboles con respecto al uso 













Figura 7-1: Superfic ie de sustratos (en m^) en el roble (Q) y haya (F). 
T: tronco. GB: ramas con mâs de 5 cm de 0, B ramas de 5-1 cm de 0. TW: 
ramitas de menos de 1 cm de 0. F:Q : cociente entre la superfic ie  del 





Figura 7-2: Cobertura de liquenes (y musgos -escasos- en el caso del tronco) 
en los troncos (T), ramas gruesas (diâmetro superior a 5 cm; GB) y ramitas 
(TW; menos de 1 cm de 0) de los robles y hayas.
Q“ n /2 ' '




Figura 7-3: Abundancia de artrôpodos de 1 mm o mâs de longitud (indiv1duos/2' 
de observaciôn), tamaho medio (mm) y frecuencia de arahas de 2 mm o 
mâs de longitud (presencia en las muestras de 2' de observaciôn; F% 
) en las masas de liquenes (L), tronco desnudo de hayas (F) y tronco 








Figura 7-4: Relaciôn entre la e le j ib i l id a d  del roble (EQ; ver tabla 7-1) 
y el porcentaje de tiempo que las especies dedican a la bûsqueda en 
I l  qui nés (%L).
CB PCR SE PP PCA PA R I AC
0 1 2 3
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Figura 7-5: Posiciôn media ponderada de las especies en un eje horizontal 
imaginario (tronco ramitas) del roble (POS^) y del haya (POSp). 
Para las s ig las de las especies ver la  tab la  7-1.
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CAPITULO 8
RELACIONES ECOMORFOLOGICAS EN UN GRUPO DE AVES INSECTIVORAS FORESTfl.ES 
DURANTE EL INVIERNO.
INTRODUCCION
Varios autores han analizado recientemente los patrones ecomorfolôgicos 
dentro de grupos muy lim itados de aves, estudiando y comparando la ecologla 
(selecciôn de hâbita t y comportamiento de bûsqueda del alimento) con la 
morfometria (KARR y JAMES 1975, BAKER 1979, NORBERG 1979, LEISLER 1980, 
SCHULEMBERG 1983, NIEMI 1985). LEISLER y WINKLER (1984) indican que los 
estudios ecomorfolôgicos ya no requieren mâs so fis t ica c iôn  de anâ lis is  
especialmente a nivel de empleo de técnicas m u lt iva r ian tes ), sino repetic iôn 
de trabajos con el f i n  de corroborer la  validez y grado de generalizaciôn 
de las relaciones ya encontradas. Esto redundarla en un conocimiento mâs 
exacto del concepto autoecolôgico de nicho.
Las d iferencias en la  morfologia de las especies han sido u t i l izadas  
en el estudio comparado de los patrones de organizaciôn de las comunidades 
de aves (ver revisiones de JAMES 1982, WIENS 1982 y 1983, LEDERER 1984), 
enfocando los aspectos organizativos dentro del contexte de las teorias 
competitivas. Pero a pesar de que esta aproximaciôn morfolôgica al estudio 
de las ornitocenosis t iene c ie rtas  ventajas (RICKLEFS y COX 1977), existen 
muy pocos trabajos que hayan analizado, por ejemplo, las relaciones entre 
d iferencias morfométricas y segregaciôn ecolôgica, o entre amplitud ecolôgica 
y especializaciôn morfolôgica, obteniéndose a veces resultados poco claros 
0 con trad ic torios (RICKLEFS y COX 1977, RICKLEFS y TRAVIS 1980, CARRASCAL 
1985). Por este motivo se analizarâ en este traba jo  si la morfologia predice
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los patrones de usé del espacio, amplitud de nicho y solapamiento in te respeci-
f ic o  en un amplio grupo de aves insectivoras foresta les (pariformes de
Ulfstrand, 1977) estudiando reiteradamente desde una perspectiva competitiva 
(ver A la ta lo  1982a y referencias a l i i  dadas) pero no ecomorfologicas.
MATERIAL Y METODOS
El estudio del comportamiento de bûsqueda del alimento de las especies 
analizadas se ha llevado a cabo en el norte de Espaha (Pais Vasco; 43 07 'N,
2 45'W), en una zona donde concurren durante el invierno 11 especies de
pariformes (TELLERIA 1983). En dicha zona se muestrearon las dos formaciones 
foresta les dominantes: plantaciones de Pi nus radiata y bosques mixtos de 
fagus sv lv a t ic a /Ouercus spp. En cada uno de estos tipos de bosques se emplea- 
ron 19 horas en muestrear el uso del espacio de las aves. De cada indiv iduo 
observado se anotô su situaciôn en 9 sustratos, 5 a ltu ras, 3 métodos de
bûsqueda en las ramas y 3 tipos de ârboles ( Pinus. Quercus y Fagus_). Las 
observaciones se anotaron a in te rva l os de 30", considerando para cada in d iv i ­
duo un mâximo de 6 muestras y no mâs de 3 por ârbol (ver CARRASCAL 1984c 
y MORRISON 1984). En el apéndice 1 se deta llan las categorias ecolôgicas 
u t i l izadas  y los resultados obtenidos. Para mâs deta lles sobre las caracteris^
t icas  del ârea de estudio y metodologia empleada véase CARRASCAL y TELLERIA
(1985 b).
El anâ lis is  morfolôgico se ha llevado a cabo con los datos biométricos
osteolôgicos de las 11 especies, recogidos por MORENO (1985) sobre ejemplares 
ibé ricos. Para cada especie se dispuso del esqueleto de un minimo de 2 
ejemplares y un mâximo de 11 sobre los que se midieron 11 variables b iom étr i- 
cas (ver apéndice 2 ). Los datos referentes a la biometria de ala, cola
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y peso se han tornado de GEROUDET (19 61) y DEMENTIEV y GLADKOV (1967).
Con la excepciôn de la anchura y longitud del pico, el resto de las
variables biométricas se han d iv id ido  por la ra iz  cûbica del peso (AMADON
1943) con el f in  de e lim inar el efecto tamaho. Las variables indicadoras 
del tamaho del pico no se estandarizaron mediante este procedimiento, ya
que las dimensiones de esta estructura parecen estar relacionadas con el 
tamaho de las presas consumidas (HESPENHEIDE 1973, GUITIAN 1985). Como 
indice de la f in u ra  del pico se ha obtenido el cociente entre su longitud
y su anchura. Debido a la estrecha re laciôn entre la longitud del fémur
y el peso de estas aves (r:0,'925; n = l l ;  p < 0 ,0 0 1 ) ,  se ha obtenido el indice 
longitud del tarso-metatarso/longitud del fémur (LTA/LF), que ademâs de 
proporcionar una medida re la t iv a  del tarso-metatarso respecte al tamaho 
corporal, t iene un mayor carâcter funcional (SPRING 1965).
En el anâ lis is  de las matrices de datos se ha u t i l iz a d o  el anâ lis is
de componentes pr inc ipa les (ACP; COOLEY y LOHNES 1971, NIE _et j l , .  1975) 
con el f i n  de obtener patrones de covariaciôn entre las variables ind ica tives  
de patrones ecolôgicos y morfolôgicos.
Todas las variables biométricas se transformaron logaritmicamente, con 
lo cual se év ita  en gran medida los problèmes derivados de ap lica r técnicas 
m ult ivariantes a matrices de cocientes (log (a/b)=log a-log b; ATCHLEY 
^  a l  1976). En general, esta metodologia de anâ lis is  de la  matriz biométrica 
es muy s im ila r  a la  u t i l iz a d a  por otros autores (LEISLER 1980, JAMES 1982, 
LEISLER y WINKLER 1984, NIEMI 1985), aunque discrepa de RICKLEFS y TRAVIS
(1980) y MILES y RICKLEFS (1984) por estandarizar las medidas biométricas 
en re laciôn con el tamaho corporel. El hecho de no haber u t i l iz a d o  las 
variables biométricas en valor absoluto, se debe a que el primer fac to r
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résultante de ap lica r el ACP es invariablemente un " fa c to r  tamaho" en 
gran medida tauto lôgico (ver ademâs LEISLER 1980 y JAMES y MCCULLOCH 1985).
En el anâ lis is  de la matriz ecolôgica, todas las categorias de uso del 
espacio se transformaron logaritmicamente (z '= log (z+1); SOKAL y ROHLF 
1979) previamente a la aplicaciôn del ACP. Aunque esta metodologia présenta 
c ie rtos  inconvenientes (MILES y RICKLEFS 1984), se ha u t i l iz a d o  habida 
cuenta de que proporciona resultados muy sim ilares a los obtenidos con 
otras técnicas estad is ticas mâs apropiadas (contrâstense los factores obten i­
dos por HOLMES ^  _a[. 1979 y los de MILES y RICKLEFS 1984), y de la potencia 
descrip tiva  y exp lora toria  del ACP (ver trabajos y discusiones en CAPEN 
1981). Ademâs, numerosos autores han u t i l iz a d o  el ACP para matrices de 
frecuencias obteniendo gradientes de gran senti do b io lôgico (ver CARRASCAL 
y TELLERIA 1985b y referencias a l l i  dadas).
La d is im i l i tu d  en el empleo del espacio (medida inversa al solapamiento) 
se ha calcul ado por medio de 100-PS, donde PS es el ind ice de s im i l i tu d  
de porcentajes (RENKONEN 1938):
PS = Zm in(P^.,P2^)X 100
donde P.^^  y son los porcentajes de la especie 1 y 2 en la  categoria
i .  La amplitud de uso de espacio en las cuatro dimensiones consideradas 
(sustratos, a ltu ras , métodos de bûsqueda en ramas y tipos de ârboles) se 
ha medido mediante e ^  , donde H '= -Z P '| ln  pj y p^  es la proporciôn de la
especie en la categoria i (véase H i l l  1973).
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RESULTADOS
Anâlis is  morfolôgico.
En la tab la 8-1 se muestra el resultado del ACP con las 11 variables 
biométricas del apéndice 1. La primera componente CPm-1 es, en general, 
un fac to r tamaho (tanto absoluto como re la t iv o ) ,  ya que se correlaciona 
inversamente con el peso, la longitud y anchura del pico, la  longitud del 
hûmero y esternôn y la longitud del sinsacro. Ademâs se relaciona p o s it iva -  
mente con la longitud re la t iv a  del taso y cola. Es dec ir, las especies gran­
des presentan tarsos y colas relativamente cortos. El elevado porcentaje 
de varianza que explica esta componente (43%) ind ica que es un fac to r  de 
covariaciôn morfolôgica muy importante. En la  f ig u ra  8-1 se observa que 
^  caudatus y los dos Requlus son las especies con tarsos relativamente 
mâs largos y menor peso, mi entras que S^. europea es la  mâs grande y con 
tarso mâs corto. Dentro del G. Parus, P. major es el ave de mayor tamaho 
y tarso mâs corto, mi entras que lo  con tra r io  ocurre con _P. pa lus tr i  s y 
P. a te r .
La segunda componente (CPm-2; 26%) constituye un fac to r  f in u ra  y lon­
g itud del pico ya que se correlaciona inversamente con estas variables. 
Ademâs se relaciona negativamente con la longitud re la t iv a  del tarso. 
_Ç. brachvdactyla y los dos Requlus son las especies con los picos mâs f i  nos, 
mi entras que _P. major, P_. pa lus tr i s y caeruleus tienen picos cortos y 
anchos.
Por u ltimo, CPm-3 (13%) se correlaciona ûnicamente con la anchura del 
sinsacro. El G. Parus présenta los sinsacros relativamente mâs anchos mi en­
tras  que europaea y _A. caudatus los mâs estrechos.*
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En conjunto los très factores expli can la gran mayoria de la va r ia b i-
l idad morfolôgica del grupo (81% de la  varianza - in c ia l) ,  lo cual indica
que resumen efectivamente el volumen morfolôgico ocupado por estas especies 
insectivoras fo res ta les . Las fami l ia s  de las especies estudiadas aparecen 
marcadamente segregadas, no existiendo superposiciôn entre los géneros de
una misma fa m il ia  ( f ig u ra  8-1).
Anâlis is  ecomorfolôgico.
La f ig u ra  8-2 i lu s tra  la  situaciôn de las especies en los 4 primeros
factores ecolôgicos résultantes de ap lica r el ACP a la  matriz ecolôgica 
(apéndice 1). CPe-1 es un fac to r "s ituac iôn en el eje horizontal del ârbol" 
ya que opone la explotaciôn en el tronco o ramas gruesas (partes proximales 
del ârbol) al empleo de las ramas mâs f in a s , aciculas y arbustos (porciones 
d istales y f o l l a je ) .  Ademâs asocia el revoloteo a la bûsqueda en el fo l  la je .
CPe-2 es una componente "composiciôn f l o r i s t i c a  del arbolado", del t ip o  
caduc ifo lio  ys. con iferas, indicando ademâs que la  caza aérea de insectos 
se re laciona con la  u t i l iz a c iô n  del pino. CPe-3 es un fac to r "a ltu ra  de 
bûsqueda del alimento". Por ûltimo CPe-4 caracteriza el empleo del suelo 
por parte de las especies que en los ârboles buscan en las ramas de diâmetro 
medio u t i l izando  posturas horizontales.
Con el f in  de conocer las relaciones existantes entre morfologia y uso 
del espacio, se ha correlacionado la  situaciôn de las especies en los fac ­
tores ecolôgicos con las variables biométricas y factores morfolôgicos 
(ver tab la  8 - I I ).
La s ituaciôn de las especies en el eje horizontal del ârbol (tronco ys.
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f o l la je  y rami tas; CPe-1) se relaciona negativamente con el peso, anchura 
del pico y longitud del hûmero, mientras que lo hace positivamente con la 
longitud re la t iv a  del tarso. Es dec ir , las aves que explotan las porciones
d is ta les de los ârboles y el f o l la je  (tanto arbôreo pe renn ifo l io  de los
pinos como arbustivo) son, en general, pequehas y tienen un tarso re la t iv a ­
mente largo. Las que estân ligadas en su alimentaciôn al tronco son grandes 
y con tarso cortos. Por tan to, y considerando los resultados b ivariantes,
este patron ecolôgico estâ estrechamente relacionado con el primer fac to r 
morfolôgico ( p < 0 , 0 1 ) ,  no guardando re laciôn con las demâs componentes.
Efectuando un anâ lis is  de correlaciôn parcia l entre la situaciôn de las 
especies en el eje horizontal del ârbol (CPe-1) y el peso, la anchura del 
pico y la longitud del hûmero, excluyendo el efecto de la longitud re la t iv a  
del tarso, se obtienen relaciones no s ig n if ic a t iv a s  ( p >  0,1 en las très 
corre lac iones). Esto ind ica que la  ûncia variable morfolôgica realmente
asociada con el primer fac to r  ecolôgico es la longitud re la t iv a  del tarso,
siendo las demâs s ig n if ic a t iv e s  de modo ind irec to  a través de e l la .  En la  
f igu ra  8-3 se i lu s t ra  la re laciôn d irec te  entre el primer fa c to r  ecolôgico 
y el tarso. Salvo £,. ater y brachydacty la  las restantes especies se ajus- 
tan estrechamente a la  linea de regresiôn entre las dos variab les. P. ater 
explota el f o l la je  y porciones d is ta les  de los ârboles en mayor medida de
lo que le  corresponderia si se considéra la longitud re la t iv a  de su tarso.
brachydacty la  explota el tronco con mayor intensidad de lo  que le co­
rresponderia teniendo en cuenta el tamaho de su tarso. _S_. europaea y el
G. Requlus ocupan posiciones extremas en este patrôn ecomorfolôgico.
Ni la  selecciôn de los ârboles (CPe-2) ni la s ituaciôn en el eje ve r t ica l 
del ârbol (CPe-3) se relacionan con las variables biométricas o con los
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factores morfolôgicos. En consecuencia, la  morfologia no détermina, al menos 
en estas especies, la d is tr ib uc iôn  de las aves en los d iferentes ârboles 
ni en las a lturas dentro de los mismos.
Por ûltimo, la explotaciôn del suelo y de las ramas de diâmetro intermedio
(CPe-4) se re laciona con el segundo fac to r  morfolôgico (CPm-2: pico largo
y f in o  y tarso la rgo), siendo la re lac iôn C/AM la ûnica variable morfolô­
gica responsable de esta asociaciôn, Hay que destacar que dentro de este
grupo de aves, la  longitud del tarso no se correlaciona directamente y de 
modo s ig n i f ic a t iv o  con la  explotaciôn del suelo.
Relaciones entre solapamiento, ampl i t u d  y morfologia
En la f ig u ra  8-4 se i lus tra  la amplitud de uso de sustratos (AS) se 
correlaciona inversamente con el grado de especializaciôn morfolôgica dentro 
del grupo estudiado (ESM; la  especializaciôn morfolôgica se ha medido mediante 
la d istancia euclidea entre la  situaciôn de cada especie en el espacio 
fa c to r ia l  determinado por las très  primeras componentes morfolôgicas y el 
origen de dicho espacio; CPm-l=0, CPm-2=0 y CPm-3=0). Esto es, las aves
que muestran un mayor grado de especializaciôn morfobiométrica explotan 
un espectro de recursos mâs reducido (menor amplitud). No se han obtenido 
correlaciones s ig n if ic a t iv e s  con la  amplitud de uso de métodos de bûsqueda 
del alimento en las ramas, a lturas dentro de la vegetaciôn y tipos de ârboles 
(p> 0,1 en las très  corre laciones).
Con el f i n  de conocer si la segregaciôn in te respec if ica  en el uso del 
espacio viene determinada por las distancias morfolôgicas, se ha co rre lac io ­
nado la d is tancia  euclidea entre todas las especies considerando las 11
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variables biométricas, y la d is im i l i tu d  porcentual en el empleo de sustratos 
(ûnica dimension ecolôgica asociada con la morfologia; 100-PS, donde PS 
es el ind ice de s im i l i tu d  porcentual). Considerando a las 11 especies se 
obtiene una correlaciôn altamente s ig n i f ic a t iv a  (r=0,560, n=55 d is im il i tu d e s , 
p <  0,001). Es dec ir , las especies que mâs d if ie re n  en su ecologia tienden 
a estar mâs separadas en su morfologia, siendo ésta por lo tanto un buen 
pred ictor de la segregaciôn ecolôgica. No obstante dicha segregaciôn, a 
nivel morfolôgico, solo explica una pequeha parte de la segregaciôn ecolô- 
gica (R ^x  100=31,4%).
Restringiendo el anâ lis is  an te r io r al género Parus se obtiene que no existe 
correlaciôn s ig n i f ic a t iv a  entre segregaciôn ecolôgica y morfolôgica 
(r=-0,077, n=10, p <  0 ,5 ). No obstante, rep itiendo el anâ lis is  de modo uni- 
variante con cada variab le  biométrica se obtiene que la  d ife renc ia  in te re s ­
pec if ica  en la forma del pico (C/AM) explica en buena medida la segregaciôn 
en el uso de sustratos (r=0,794, n=10, p <0 ,01  ; R ^  xl00=63,l%; ver Figura 
8-5).
DISCUSION
Los resultados de este traba jo manifiestan una estrecha re laciôn entre 
la morfologia y el comportamiento de bûsqueda del alimento, resultados que 
coinciden con los de otros autores (KARR y JAMES 1975, RICKLEFS y COX 1977 
NORBERG 1979, LEISLER y WINKLER 1984, MILES y RICKLEFS 1984) que han traba- 
jado con especies d is t in ta s  pero empleando una aproximaciôn s im ila r .  Hay 
que destacar el éx ito  en cuanto a la elecciôn de las variables biométricas 
pues explican una a lta  proporciôn de la  va r ia b il ida d  ecolôgica y separan 
netamente a los d is t in to s  géneros y fa m il ia s .  De entre e l la s ,  las que tienen
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mayor valor pred ic t!vo  son la longitud re la t iv a  del tarso-metatarso y la 
mofologia del pico.
El tarso es mâs corto en aquellas especies que explotan preferentemente 
superfic ies ve rt ica les  (SPRING 1965, JAMES 1982, LEDERER 1984 y referencias 
a l l i  dadas). Esto se explica ya que el acortamiento del segmento d is ta l 
de la pata optimiza la  acciôn de la  musculatura del miembro pos te r io r, que 
es la que contrarresta el efecto del peso. Un acortamiento del tarso pro­
duce una disminuciôn de la d istancia entre el centro de gravedad del an i­
mal y la superfic ie  de desplazamiento, con lo cual es menor el esfuerzo 
muscular que supone aferrarse al tronco y mantener el cuerpo cerca de é l .
Por o tra parte, los tarsos largos no se relacionan con una locomociôn 
cursora, si no que lo  hacen con el uso del f o l la je  tanto arbôreo como arbus­
t iv o  siendo el suelo para estas especies un modo a lte rna t ivo  de explotaciôn. 
Los tarsos largos permiten a las aves tener un mayor radio de acciôn en 
la  bûsqueda del alimento en el f o l la je  (SCHULENBERG 1983).
Por lo  que respecta al pico, los trabajos re la t ivo s  a sus relaciones 
ecomorfolôgicas son c o n f l ic t iv o s .  Las aves suelen tener picos que guardan 
re laciôn con los métodos de alimentaciôn y no con el tamaho de la presas 
(ver revisiones de JAMES 1982 y LEDERER 1984). Este trabajo parece apoyar 
esta idea, ya que la  morfologia del pico (long itud y f inu ra )  se relaciona 
directamente con la  simplicidad volumétrica de los sustratos explotados. 
Àsi, las aves que u t i l iz a n  las ramas y el suelo (bûsqueda sobre superfic ie ) 
presentan picos cortos y poco finos (£,. caudatus y Parus spp., salvo £ . 
a te r ) . Por con tra r io , es largo y a f i lado  en brachydactyla (bûsqueda en in -  
te rs t ic io s  del tronco) y Requlus spp. y P,. ater ( fo l la je  arbustivo y acicu-
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la r ;  sustratos volumétricamente mâs complejos).
Las d iferencias morfolôgicas intrangenéricas en Parus parecen estar 
asociadas a modi f i c a c iones adaptatives relacionadas con la forma y tamaho 
del pico. Debido a que la  segregaciôn in te respec if ica  en este género no 
se correlaciona con las d iferencias en la longitud re la t iv a  del tarso-meta- 
tarso (locomociôn por d is t in to s  tipos de perchas; r=0,07, n .s . ) ,  cabe prede- 
c i r ,  considerando la  re laciôn tamaho de presa/morfologia del pico (HESPENHEIDE 
1973, GUITAN 1985), que su d iferenciaciôn morfolôgica se ha producido a 
nivel t rô f ic o  (picos de presa y métodos de captura).
La ausencia de relaciones ecolôgicas con la  morfologia del ala, cola y 
sinsacro in d ica r ia  que las fuerzas adaptativas con manifestaciones eco lôgi­
cas no se traducen en modi f i c a c iones en dichas estructuras, en contraste 
con lo que encuentran otros autores (LEISLER 1980, LEISLER y WINKLER 1984). 
Esto es debido a que las modificaciones adaptativas encaminadas a la explo­
taciôn de los recursos, d if ie re n  con respecto a los de otras comunidades, 
habida cuenta de las d iferencias de la  estructura del medio, fam ilias  estudia­
das y tipos de recursos estudiados.
El hecho de que el empleo de sustratos de alimentaciôn y métodos de 
bûsqueda estén estrechamente relacionados con la morfologia de las aves, 
y que el uso de especies arbôreas y a ltu ras dentro de la  vegetaciôn no 
covarie con la morfologia, implica que las aves seleccionan los caractères 
adaptatives relacionados con la explotaciôn de un espectro lim itado de 
recursos. Es dec ir , no han modificado su morfologia para adaptarse a la 
u t i l iz a c iô n  de recursos (séns-u la to ) . complejos estructuralmente, que con- 
tengan muchos sustratos con requerimientos morfolôgicos d is t in to s  e incluse 
opuestos; asi las especies arbôreas y los in te rva les de a ltu ra  dentro de
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la vegetaciôn contienen troncos, ramas gruesas, ramitas, fo l la je s ,  e tc . .  
Los resultados de este trabajo confirman la h ipôtesis de re s tr ic c iô n  mor­
fo lôg ica  en el empleo de recursos discretes y muy défi ni dos (MacARTHUR 1972, 
MORSE, 1978, ALATALO 1982b, CARRASCAL 1984b, apuntan esta idea).
La razôn de que la morfometria no esté relacionada con la selecciôn de 
especies arbôreas, a pesar de que esta dimensiôn del nicho espacial con- 
tr ibuye en gran medida a la segregaciôn in te resp ec if ica , puede ind ica r que
su importancia estr iba  en mécanismes puramente ecolôgicos, donde la competen- 
c ia in te respec if ica  (CARRASCAL y TELLERIA 1985 b encuentran un solapamiento 
en esta dimensiôn mucho menor del que cabria esperar por azar) o selecciôn 
por un determinado grupo de presas que restringen su d is tr ib uc iôn  a especies 
de ârboles muy concretas (p .e j.  HOLMES y ROBINSON 1981, ROBINSON y HOLMES
1984), desempehan un papel prépondérante.
Las relaciones altamente s ig n if ic a t iv e s  entre especializaciôn morfolôgica 
y amplitud del uso del espacio (sustra tos), y entre d iferencias morfométricas 
y segregaciôn in te resp ec if ica , apoyan la idea, apuntada por RICKLEFS y 
COX (1977) y RICKLEFS y TRAVIS (1980), de que las aproximaciones morfolôgicas 
al estudio dé ornitocenosis puede desempehar un papel importante en la
comprensiôn de su estructura y organizaciôn. Asi mismo indican que, al 
menos para este grupo de aves (pariformes), no es necesario re c u r r i r  a
hipôtesis compétitives para expli car las d iferencias ecolôgicas in te respec i- 
f icas  observadas. No obstante, el bajo coe fic ien te  de determinaciôn obtenido 
en la re laciôn ecomorfolôgica entre d is im il i tu d e s  morfométricas y de uso 
de sustratos (R ^  =0,314) no excluye la pos ib il idad  de que pueda i n f l u i r
la  competencia.
Aunque las variaciones morfolôgicas in traespec if icas en las especies
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aqu1 estudiadas son muy escasas (MORENO 1985), las relaciones ecomorfolôgicas 
son mâs f le x ib le s  a juzgar por el gran expectro de recursos que pueden
explotar bajo d iferentes situaciones ambientales (GRUBB 1975, ALATALO 1982 
c, CARRASCAL 1986b ) o competitivas (ALATALO 1981, MORENO 1981, ROLANDO 1983, 
CARRASCAL 1984b, ALATALO _et a j.. 1985). Por tan to , las relaciones ecomorfolô­
gicas encontradas no deben considerarse universales debido a variaciones
en las condiciones ambientales, productives o b iô ticas  (competencia in te r  
0 in traespec if icas , depredaciôn).
CONCLUSIONES
Los resultados obtenidos en este trabajo  permiten conc lu ir lo s iguiente:
- Existe una fue rte  re laciôn entre el comportamiento de bûsqueda del 
alimento y la morfologia de las especies estudiadas, en donde la  longitud
re la t iv a  del tarso-metatarso y la  morfologia del pico son las variables 
de mayor valor p red ic t ivo .
- Las relaciones ecomorfolôgicas sôlo se dan a nivel de sustratos y métodos 
de bûsqueda y no con la identidad escpecifica de los ârboles ni con las 
alturas dentro de la vegetaciôn.
- La morfolg ia predice en buena medida las amplitudes de uso del espacio 
y los solapamientos in te respec if icos .
- No es necesario invocar la competencia in te respec if ica  para exp licar 
las d iferencias ecolôgicas encontradas.
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Apéndice 1: Uso del espacio por las especies.
S: suelo. U: arbustos. A: a ire  (caza aérea de artrôpodos). T: tronco.
GGB: ramas de mâs de 10 cm de GB: ramas de 5 a 10 cm de / .  B: ramas
de 1-5 cm de (^ . TW: ramitas de menos de 1 cm de / .  N: acicu las. H1-H5:
clases de a ltu ras dentro de la vegetaciôn a in te rva l os de 4 m. GL:
postura de bûsqueda ho rizon ta l. HG: colgante. HOV: revoloteo sobre
sustrato . PR: pino. F: haya. Q: roble.
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RR: Requlus requ lus .
RI: Requlus iq n ic a p l l lu s . 
PHC: Phvlloscopus c o l l yb ita . 
PA: Parus a te r .
PCR: Parus c r i s ta tus .
PCA: Parus caeruleus.
PP: Parus pa lu s tr i  s .
PM : Parus m a j^ .
AC: Aeqith a lo s  caudatus.
SE: S it ta  europaea.
CB: Certhia brachydactyla.
2 1 0




C/AM: indice de f in u ra  del pico (long itud entre anchura)
LQ': longitud re la t iv a *  de la  qui l i a  
LH': longitud re la t iv a *  del hûmero
LTA/LF: longitud del tarso-metatarso entre la longitud del femur
LS ': longitud (mayor) re la t iv a *  del sinsacro
DA': anchura re la t iv a *  del sinsacro (d is tancia  antitrocantérea)
ALA': longitud re la t iv a *  del ala 
COLA': longitud re la t iv a *  de la cola.
* : résu ltan te al d iv id i r  una medida l inea l por la  ra iz  cûbica del peso 
(ver AMADON 1943).
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Tabla 8-1: Anâlis is  de las Componentes Principales con las variables morfo- 
biométricas (ver Apéndice 2 para el s ign if icado de las s ig la s ) .
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PCle PC2e PC3e PC4e
W -0,665* -0,263 0,087 0,270
c -0,517 0,349 -0,020 -0,582
AM -0,636* -0,228 0,000 0,437
Cl AM -0,121 0,459 -0,022 -0,825**
LQ' -0,291 0,333 -0,118 -0,081
LH' -0,759** 0,115 0,332 0,293
LTAjLF 0,781** 0,182 -0,326 -0,365
LS' -0,568 0,295 0,165 -0,239
DA' 0,229 0,102 0,422 0,392
ALA' 0,398 -0,296 -0,210 -0,234
COLA' 0,263 -0,393 -0,365 -0,118
PClm 0,735** -0,186 -0,143 0,020
PC2m -0,273 -0,409 0,238 0,748**
PC3m -0,016 0,374 -0,452 0,046
Tabla 8-2: Correlaciones entre las variables morfobiométricas (ver Apéndice
2 para sus s ig las) y los factores morfobiométricos (PClm, PC2m, PC3m;
ver
del
tab la  8-1 para su s ig n if ica d o ),  y los factores 









Figura 8-1: Situaciôn de las especies en el piano defin ido por los dos 
primeros factores del anâ lis is  morfobiométrico (ver tab la 8-1). Para 
los simbolos de las especies ver el Apéndice 1.
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Figura 8-2: Resultado del A nâ lis is  de las Componentes Principales con 
la  matriz del Apéndice 1. Se da la s ituaciôn *de las especies en los 
cuatro factores ecolôgicos considerados. Para las s ig las de las especies 
ver el Apéndice 1.
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Figura 8-3: Relaciôn entre la  s ituaciôn de las especies en el primer fac to r 









Figura 8-4: Relaciôn entre la  especializaciôn morfolôgica de las especies 
(ESM) y la  amplitud de uso de sustratos (AS). Para las s ig las de las 





















Figura 8-5: Relaciôn entre la d is im i l i tu d  en el uso de sustratos (100-PS) 
entre las especies del género Parus y las d iferencias existentes entre 
el indice de f inu ra  de sus picos (en valor absoluto; | d i f  C/AMl).
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CONCLUSIONES GENERALES
A lo largo de las ocho partes de que se compone esta te s is  doctoral 
se han obtenido una serie de conclusiones que se s in te t izan  brevemente 
a continuaciôn.
- Existe una estrecha re laciôn entre avifauna y estructura de la vegetaciôn 
que se manifiesta en una fue rte  selecciôn de habita t en la gran mayoria 
de las especies (ocupaciôn d ife ren c ia l de los d iferentes sectores ambientales)
- Las variables medidoras de la  estructura de la vegetaciôn predicen
en muy buena medida los niveles poblacionales de las especies y la estructura 
de sus ornitocenosis dentro de un contexto biogeogrâfico amplio (escala 
regional p a is a j is t ic a ) , con lo cual es posible modelizar sus respuestas 
a ambientes heterogéneos (CAPITULO 1).
- A nivel in t ra h â b ita t ,  las ca rac te r is t icas  de la  vegetaciôn tienen 
un elevado nivel p red ic tivo  de las variaciones que se producen en la abundan-
c ia  de las especies (campihas y pinares; CAPITULOS 2 y 4).
- No obstante, en las landas montanas, debido a su ines tab il idad  c lim ato lô - 
gica y a que sus "recursos estructu ra les" no son l im itan tes , la  densidad
de las especies y la  estructura de la ornitocenosis es impredecible, denotan- 
do este hecho que dicho medio estâ insaturado en especies e ind iv iduos, 
a pesar de que las aves efectûen una fue rte  selecciôn de hab ita t.  Esto 
es, las aves al d is t r ib u irs e  no ocupan todos los habitats disponibles teniendo 
en cuenta sus preferencias (CAPITULO 3).
- La organizaciôn de la ornitocenosis ligada a las campihas varia  estacio- 
nalmente, pasando de un estado altamente estructurado (fuerete re laciôn
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entre densidad de las especies y d ispon ib il idad  de sus habitats preferidos) 
en primavera (période caracterizado por una gran predesib ilidad ambientai 
y condiciones meteorolôgicas no severas), a un estado de insaturaciôn en 
el invuerno como consecuencia de la  ines tab il idad  y severidad ambientai 
(fuertes temporales f r io s  impredecibles) dentro y fuera de la region (CAPITU­
LOS 4 y 5).
- En la estructura de la ornitocenosis (riqueza y densidad), la  complejidad 
de la  estructura de la vegetaciôn (tanto horizontal como v e r t ic a l )  desempeha 
un papel muy importante (re laciôn d ire c ta ) ,  aunque la composiciôn f l o r i s t i c a  
de los estratos arbustivo y arbôreo es de suma importancia, ejerciendo 
su in f lu enc ia  principalmente a través de las preferencias de habita t de 
las especies (complejidad: CAPITULOS 1, 2, 3, 4, 5; composiciôn f l o r i s t i c a :  
CAPITULOS 6 y 7).
- La a l t i tu d  sobre el nivel del mar es una variable ambiental de gran 
importancia configurando las ornitocenosis ligadas a los medios desarbolados, 
y determinando la segregaciôn de las especies (CAPITULO 1).
- Los migrantes transaharianos, como grupo, estân ligados al désarro ilo  
■ del estra to  arbustivo (principalmente en a ltu ra ) y herbâceo, sin mostrar
variaciones predecibles con la a l t i t u d  y desarro llo  del arbolado. Su densidad 
es un parâmetro con mayor senti do b io lôgico y predecib ilidad que su porcentaje 
dentro de la  ornitocenosis. Las campihas son el medio mâs importante para 
este grupo dentro del ârea de estudio (CAPITULOS 1 y 4).
- La competencia in te respec if ica  no desempeha un papel importante determi­
nando la  d is tr ibuc iôn  de las especies y organizaciôn de sus ornitocenosis. 
La segregaciôn in te respec if ica  es el resultado de las preferencias de hâbita t 
p a r t i  cul ares de cada especie, que vienen determinadas por sus ca rac te r is t icas
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morfobiométricas y la d ispon ib il idad  de alimento (CAPITULOS 5, 7 y 8).
- Los llquenes, debido a la gran cantidad de artrôpodos que contiene, 
son de gran importancia en la  d is tr ib uc iôn  y supervivencia de las aves 
insectivoras foresta les durante el inv ierno. Las aves al buscar el alimento 
optimizan sus estrategias al alimentarse en sustratos con gran contenido 
alimentario y gran tamaho de presas (CAPITULO 7).
- La morfobiometria détermina en buena medida las estrategias de bûsqueda 
del alimento de las aves. En las aves insectivoras arbôreas, la longitud 
re la t iv a  del tarso-metatarso y la forma del pico (longitud/anchura) son 
las princ ipales responsables de los patrones de uso del espacio de las 
especies (CAPITULO 8).
- Dentro de la regiôn, la gestiôn humana del paisaje ( ta las , cu lt ivo s , 
repoblaciones, etc) ha favorecido a favorecido a mâs especies que ha pe rjud i-  
cado. Las aves mâs desfavorecidas por la transformaciôn o eliminaciôn de 
las formaciones vegetales autôctonas han sido las ligadas exclusiva o mayori- 
tariamente a los robledales. El mantenimiento de los ûltimos robledales 
existentes en el Pais Vasco a t lâ n t ico  y la no eliminaciôn de los robles 
en estado de regeneraciôn en campihas, landas del pi so co lino  y repoblaciones 
con coniferas exôticas, son las estrategias a seguir para preservar las 
especies mâs amenazadas y d iv e rs i f ic a r  la avifauna de la regiôn (CAPITULOS 
1, 2, 6 y 7).
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